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本 书 内 容 包括 昆虫 生物 化 学 的 基础 一 一 昆虫 细胞 学 和 昆虫 中 间 代 
谢 ， 昆 虫 体内 的 多 种 肽 类 和 蛋白 质 、 几 种 重要 激素 及 其 化 学 、 昆 虫 的 
免疫 化 学 和 生殖 有 关 的 生化 知识 ， 着 重 刚 述 了 多 种 重要 及 类 、 蛋 白 页 
和 激 案 ,以 及 它们 的 生物 合成 、 代 济 过 程 和 受 体 的 结构 ， 并 扼要 叙述 
了 有 关 的 分 子 生物 学 、 作 用 模式 和 调控 机 制 。 

供 高 等 学 校 研究 生 选 读 民 虫 生理学、 昆虫 生物 化 学 和 昆虫 分 子 生 
物 学 作 参 考 教材 ， 也 可 供 屁 虫 生理 生化 与 毒 理 以 及 从 事 昆虫 分 子 生物 
学 人 员 作 参考 韦 。 
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现代 屁 虫 科学 傅 来 依 离 不 开 生物 化 学 ， 它 不 但 是 昆虫 生理 学 





子 生 物 学 的 前 导 ， 也 是 众多 应 用 
者 都 希望 在 侠 究 对 象 和 现象 时 ， 捐 渍 其中 





























学 科 的 基础 。 许 多 昆虫 工作 
P 存 在 的 机 理 。 机 理 在 哪 
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我 帝 得 极 大 部 分 都 在 生物 化 学 之 中 。 如 果 没 有 生物 { 
和 和 支撑， 我 们 在 昆虫 的 微观 世界 中 行进 ， 必 然 会 遇 到 很 多 
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被 推进 到 了 一 个 新 境界 ， 许 多 模式 昆虫 也 因 
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昆虫 生物 化 学 刚刚 起 步 ， BAAR, 
方面， 进入 60 年 代 ， 随 着 电子 显微镜 
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用 和 屁 虫 细胞 生物 学 的 发 展 ， 在 昆虫 界 开局 了 一 扇 通 向 微观 
的 大 门 ， 同 时 现代 化 超 微 量 分 析 技 术 的 应 用 ， 昆 虫 体内 一 系 




















E 物 活性 物质 得 到 了 分 高 和 提纯 ， 对 妃 虫 生长 发 育 和 变态 及 其 
调控 机 制 的 认识 有 了 重大 的 突破 ; 进入 80 FER, DTH 
(BR, £90 年 代 昆 虫 体内 很 多 重要 的 基因 得 到 
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征 的 基因 及 其 核酸 序列 了 。 同 时 ， 和 蛋白 质 研 究 和 测序 工作 也 





























的 重要 研究 对 象 。 





面 对 昆 虫 分 子 生物 学 的 发 展 ， 我 们 的 知 
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边 编写 “昆虫 生理 和 生物 化 学 ”， 
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0 研究 生 讲课 ， 使 众多 学 子 受 匣 菲 浅 ， 可 惜 由 
































原因 这 本 著作 未 能 付 梓 。 








转眼 20 年 过 去 了 ， 当 年 很 多 学 生 

















已 经 
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在 分 子 生物 学 的 推动 下 ， 又 有 有 了 新 














的 
本 《 
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革 写 作 时 全 国 统一 的 “ 电 虫 学 名 词 ”正在 讨论 之 中 ， 
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门 注意 到 许多 名 词 尽 














量 符合 统一 命名 的 要 求 ， 但 有 些 名 词 难免 与 统一 的 名 词 不 一 玖 ， 因 此 在 中 文 名 称 之 后 ， 部 
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在 生物 化 学 中 遇 到 分 子 鲁 的 表述 问题 ， 国 际 上 通用 道 尔 顿 (用 koa 或 Da), 但 我 国 
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在 书 中 已 改 


“30kDa"， 没 有 采用 























30 x 


“和 表示， 因此 在 翻译 时 出 现 了 一 些 无 法 克服 的 困难 。 例 如 30kDa, 
10°u, (BR 30kDa 蛋白 一 类 专门 名 词 ， 为 便于 沟通 ， 只 好 仍然 保留 






































“30 x 109 蛋白 ”这 样 的 表达 方式 ， 请 读者 予以 谅解 。 
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昆虫 生物 化 学 的 基础 
一 一 细胞 结构 与 功能 


细胞 是 昆虫 形态 结构 和 生命 活动 的 基本 单位 , 竖 研 究 尾 虫 各 
器 官 系统 的 组 分 及 其 生理 功能 的 化 学 要 化 规律 ,必须 从 细胞 和 于。 
首先 需 了 解 屁 虫 在 生长 RA ,变态 和 繁殖 的 过 程 中 各 器 官 的 细胞 
和 亚 网 胞 结构 及 其 动态 变化 ,再 进 - ` 步 探索 它们 对 营养 物质 的 消 
化 和 屿 收 , 水 分 和 盐分 的 平衡 调节 .对 有 害 生 物 的 抵御 和 防 下 . 刺 
激 的 接受 和 传递 .信息 的 综合 与 处 理 .物质 的 代谢 和 转化 \ 牛 长 发 
育 的 激素 调控 , 子 代 的 繁衍 和 扩 增 等 有 关 的 生化 代谢 规律 。 

在 动物 界 中 昆虫 种 类 域 多 .分 布 巷 广 ,全 境 复 杂 、 繁 殖 力 蝇 。 
这 是 由 二 昆 蛙 和 其 他 动物 细胞 除了 具有 结 移 和 功能 的 相似 性 外 
还 仓 在 许多 特异 性 ,赋予 昆虫 强大 的 生命 力 。 就 保持 水 分 击 , 昆 
虫 昌 身 体 小 而 表 而 积 大 ,但 各 器 官 细胞 有 : 系 侧 特 化 结构 来 防 上 上 
体内 水 分 散失 和 稳定 体 波 渗 遂 压 。 例 如 皮 细 胞 质 采 外 钊 形成 蜡 
SEL, ES et ER: DR RAR RRA O RE AE 
B 2 A F R BEL EE E RA, SO AA CS BR; a PA ETRS AR HE 
AERE DI E F PD AEE See DAF AS I HE Fn E A 2 AS} aa PH E 
FOS Ze WSN cE , UF E TE BRK RE F SI RA UE 
SAR EG Sy BU AE RE RE DAS BG E I SR 
发 式 排除 二 氧化 碳 ,使 呼吸 失 水 最 减 少 全 最 低 程度 。 

“细胞 变态 ”是 昆虫 细胞 另 一 个 特点 ， 在 虫 体 变态 时 ， 幼 虫 
绍 胞 结构 和 功能 发 生 改 变 ， 重 新 组 建 戒 贝 器 官 细胞 ， 这 在 全 变态 
昆虫 中 尤为 突出 。 因 此 ， 研 究 昆 虫 细胞 种 亚 纲 胞 在 变 仿 过 程 中 结 
构 和 功能 的 动态 变化 ， 是 深入 了 解 昆虫 生物 化 学 的 基础 。 

















第 一 节 ”细胞 表面 结构 




















细胞 表面 是 由 细胞 质 外 居 特 化 构成 的 ， 包 括 细胞 质 膜 、 质 膜 








2 第 - 章 Ba DEFEN 


外 的 细胞 外 被 (cell coat) BRB (glycocalyx), JR A HY HOPE HR 《cytosol)。 细 胞 外 被 
是 JRE AREA, EE oh PB A BE E A A eT y e eE 
体 ， 有 些 高 度 特异 性 的 糖 熏 白 是 抗原 ， 对 细胞 有 保护 、 连 接 、 支 持 、 识 别 和 免疫 等 功能 ; 
胞 质 誉 胶 含 有 高 浓度 蛋白 质 ， 具 有 较 多 的 微 管 和 微 丝 与 质 膜 相 连 ， 使 这 部 分 细胞 质 具 有 抗 
张强 度 ， 能 维持 细胞 的 极 性 和 形态 。 

细胞 表 徊 在 细胞 后 命 活动 中 起 善 重 要 必用， 与 物质 运输 、 激素 作用 、 细 胞 免疫 、 神 经 
传导 利 细胞 发 育 等 方面 密切 相关 。 如 物质 里 越 消 化 道 和 马 氏 管 细胞 表面 的 被 动 扩散 和 主动 
运输 ， 能 加 速 对 党 养 物质 的 消化 吸收 和 离子、 水 分 的 调节 ; 沼 索 与 况 细 胞 表面 受 体 的 结 
售后， 引起 -系列 生理 效应 ， 促 进 细胞 生长 、 发 育 和 变态 ; 环境 因素 刺激 神经 细胞 去 面膜 
电信 改变 ， 能 产生 神经 轴 突 部 位 的 动作 电位 传导 、 以 及 突 拓 部 位 神经 递 质 的 化 学 传导 ; i 
细胞 表面 对 外 源 物 的 识别 ， 能 产生 防 测 和 免疫 作用 等 等 

TCHS VE BH HO A eT, MABRE. EO RUB 
RKE-KPRAEAR. LTRS FORA SAG. CARRE 
HRE WUE AE. TAA POMBE. NSE RP Z N 
障 ， 而 且 对 细胞 运动 和 呼吸 也 起 到 积极 作用 。 


1 质 膜 的 结构 和 化 学 组 成 


质 膜 又 称 细胞 膜 。 它 使 细胞 内 部 和 外 界 环境 分 隔 ， 保 持 和 调节 细胞 内 微 环境 的 相对 
稳定 ， 昆 下 细胞 噶 的 项 膜 、 侧 膜 和 基 膜 有 明显 特 化 。 除 质 膜 外 还 存 一 类 膜 称 为 细胞 内 
膜 ， 包括 线粒体 腊 、 高 尔 基 复合 体 膜 、 内 质 网 腊 、 溶 酶 体 腊 和 核 膜 等 ， 在 各 自生 理 活 动 
中 有 具有 特殊 作用 。 上 述 两 类 膜 统称 生物 膜 。 

质 膜 是 脂 质 双 分 子 层 和 
EAR AFA RAR PAARA Sh 
sat, RATTE, izh te 
和 不 对 称 性 。 质 膜 主 要 含有 apni 
EAR. KEMER. ka BOF 
Bo aA AA, Ee 
执行 切 能 的 主要 成 分 。 多 数 
细胞 膜 脂 类 约 占 总 最 的 50% ， 
EARE 40% ， 糖 占 2% ~ C 
10%, 但 各 种 不 同 细胞 的 质 附着 在 骨架 外 下 
B, IRL ARTE (H 1- ABE 
D 




















MK ER RAR 
中 的 内 在 蛋白 质 


脂 质 分 了 的 


脂 质 分 Fak SAME 
MEA 100 4H, ER teint” 
ae AH if ABB, AR Eil 质 膜 结构 的 液态 镶嵌 模型 
质 分 于 一 端 为 亲 水 性 甘油 端 (Singer, 1972) 


BAR, 能 结合 磷酸 盐 等 离子 基 团 ， 分 子 的 另 OD, JERE, MER 
水 特点 。 这 种 一端 亲 水 和 另 一 端 班 水 的 分 子 称 为 双 末 媒 性 分 子 ， 构 成 了 质 膜 的 基本 骨 
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Wo 

ATEI BK AE AL E A ER PEBER A i 0 RR, MRK AE 1 a] Sh 5 E 
FRA FHIE. DUBBED TE E PEADRA, È iI A h H PE R IR A HE 
起 着 重要 作用 ， 并 形成 通 透 性 屏障 。 细 胞 种 类 不 同 ， 膜 内 脂 的 化 掌 组 成 也 不 同 。 其 中 
的 对 肪 酸 在 后 理 温度 下 ， 不 形成 严密 的 晶 格 ， 而 表现 液晶 的 特性 。 不 饱和 脂肪 酸 的 含 
姑 ， 对 物质 通过 膜 的 运载 过 程 有 重要 影响 。 膜 内 存在 大 量 不 介 和 脂肪 酸 时 ， 如 在 寒冷 
气候 条 件 下 生活 的 有 机 体 ， 膜 内 的 不 饱和 脂肪 酸 的 含量 往往 较 高 ， 移 运 物质 的 过 程 特 
wt, 

REHE 50 多 种 ， 它 们 并 不 形成 均匀 的 层次 ， 而 呈现 非常 不 规则 的 分 布 状态 。 按 腊 
质 企 双 分 子 层 骨 架 上 所 在 的 位 置 分 为 两 类 ， WEE (AREA), bE AN 70% ~ 
80%, 不济 水， 与 脂 质 骨架 结合 牢固 ， 具 有 双亲 媒 性 ,镶嵌 在 脂 类 层 内 ,或 从 膜 的 一 侧 
模 中 至 另 一 侧 ， 怕 成 蛋白 质 的 氨基 酸 有 些 是 亲 水 性 的 如 赖 氮 酸 、 组 氨 酸 、 精 氨 酸 、 天 门 冬 
氮 酸 、 丝 氨 构 、 苏 氨 酸 ， 亲 水 端 伸 出 腊 表 闸 ， 可 与 糖 类 活性 部 位 连接 形成 精 蛋 白 ; 另 -此 
MUTE A UR ARE OS FRA. IMEG GARE), HEE E K 20% ~ 30%。 
意 独 或 成 团 与 脂 类 分 子 的 亲 水 端 连接 在 膜 A PASS ATE, OT SR A, 
而 为 水 溶性 ， 易 从 膜 上 分 离 。 

TREGT, SEAS CARIES COMER, A -此 则 是 移 运 化 合 物 通 过 腊 的 
载体 ， 细 胞 的 特殊 活动 往往 与 其 质 膜 含有 的 特殊 分 子 有 有 关 。 例 如 ， 神 经 细胞 和 肌肉 细胞 质 
腊肉 的 受 体 分 子 能 与 神经 末梢 沟 放 的 神经 传递 质 分 子 相 结 合 ; 前 胸腺 细胞 膜 内 的 腺 若 酸 环 
化 酶 则 能 结合 某 些 种 类 的 激素 产后 效应 等 。 

膜 糖 主要 以 糙 脂 和 糖 委 白 形 式 存在 。 结 合 的 精 类 主要 包括 中 性 糖 ， 如 DELE, D 
甘露 精 ，L- 岩 葵 糖 等 ;氨基 杠 如 N-Z ELR, NAWA, EA NARZ AN 
酸 (唾液 酸 )。 它 们 的 糖 链 都 伸 向 质 膜 外 表面 ， 参 与 构成 细胞 外 衣 ， 具 有 稳定 蛋白 质 分 子 
使 之 不 发 生变 形 的 作用 ， 与 细胞 的 抗原 结构 和 细胞 识别 有 关 。 


2 质 膜 的 运输 功能 


细胞 与 外 界 环境 的 联系 和 反应 都 是 通过 质 膜 来 完成 的 。 质 膜 除 维持 特定 的 细胞 形态 ， 
参与 细胞 内 各 种 代谢 活动 ， 具 有 细胞 识别 和 免疫 等 功能 外 ， 它 还 能 严格 凉 制 物质 进出 细 
胞 ， 具 有 选择 通 透 作用 。 分 子 量 较 小 的 化 合 物 进 入 细胞 的 方式 。 有 被 动 扩 散 和 主动 运输 两 
种 机 人 制 。 被 动 运输 的 简单 扩散 和 协助 扩散 是 自发 的 ， 主 动 运输 需 消耗 代谢 能 量 。 分 子 旺 较 
大 的 化 合 物 可 通过 细胞 膜 的 吞噬 作用 或 胞 饮 作用 进入 细胞 。 


2.1 被 动 扩散 


脂 溶性 物质 (如 甘油 、 脂 类 等 ;， 由 高 液 度 区 域 经 细胞 膜 渗入 细胞 内 是 一 种 简单 扩散 
或 称 自由 扩散 。 而 非 脂 深 性 物质 跨 膜 运输 则 需 借助 细胞 膜 上 特定 的 膜 运 输 蛋白 ， 如 载体 蛋 
A (carrier protein) RAE A (channel protein) 才能 促进 扩散 ， 称 协助 扩散 或 被 动 间接 扩 
散 (图 1-2)。 载 体 蛋 白 是 典 在 细胞 膜 上 的 多 肽 或 蛋 则 质 ， 具 有 特异 性 的 传递 作用 ， 它 与 
特定 分 子 暂 时 结合 改变 构 像 后 ， 将 被 传递 的 分 子 送 入 膜 内 ， 青 恢复 原 有 结构 ， 梢 蛋 委 是 形 
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运 答 的 分 了 


AAA Yb Bot 


Hall H 
WAN 











细胞 质 
简单 的 扩散 WEIT 载体 介 导 bd 
SED 的 扩散 L 
被 动 运输 主动 运输 
协助 扩散 》 


图 I-2 主动 运输 和 被 动 运输 图 解 
(Alberts 等 ，1989) 
成 充满 水 的 孔道 结构 ， 穿 过 脂 质 双 分 子 层 ， 当 这 些 孔 道 开放 时 使 离子 通过 膜 进入 细胞 内 - 
载体 蛋白 和 构 蛋 白 等 膜 运输 蛋白 具有 特异 性 ， 每 种 蛋白 质 只 能 运载 某 … 类 型 的 化 合 物 ， 如 
离子 、 糖 或 氨基 酸 等 。 


2.2 主动 运输 
物质 也 可 道 浓度 梯度 运输 ， 即 由 低 浓 度 向 高 浓度 转移 。 主 动 运输 不 仅 有 许多 酶 参与 ， 


而 且 还 需 消耗 能 量 。 上 最 典 才 的 例子 是 膜 
结构 上 存在 的 钠 泵 和 钾 泵 ,可 使 很 多 化 合 





yak ACR OEE WD. E-F, Buse 
细胞 外 面 的 负离子 浓度 要 比 细胞 内 大 得 Uigh rm, 
多 ， 膜 上 的 钠 守 能 不 断 地 将 扩散 进 细 胞 aie Pape Na 下 


REVABRKEER MAAS, RA iu 
ARB AYR, TART A E 
AKAFARA, SE Ck 
PARRE. LAT a {o EU pf 
er ea. eed © ieee Te pii i 
-RREME (ATP) 的 酶 ， 此 
酶 可 进行 构 像 变化 ， 引 起 离子 在 腊 内 外 
的 转 位 CER 1-3), 图 1-3 AARE REIS 

在 尼 虫 马 氏 管 细胞 的 质 膜 上 普遍 存 (Presents 1988) 
EATE, CRORARTEALHMNFRAG, MA, WOR RR BRM 
RS, ARMS (ORME), AAEM IKE, TAES RARA h 
MAOH RTRSAK, CARD, SMU Eh RT RF, TE 
由 马 氏 管 顶 膜 上 存在 氧 离子 系 。 能 被 低 浓度 的 钾 离 子 激活 ， 但 不 受 钠 离 子 、 镁 离子 、 钙 离 
于 和 碳酸 气 根 离子 的 影响 ; EKER ST AEE, RE, SS 


内 的 销 离子 吸 到 细胞 外 面 去 ， 也 就 是 钠 Wn gi ?人 


WA 

















子 的 跨 膜 运输 ; ARTUR, CRRAR TR. 
2.3 Ret Fo hak Hf A 


质 膜 可 以 通过 胞 吞 (endocytosis) 和 胞 吐 (exocytosis) 丙种 质 膜 运动 方式 ,将 大 分 子 
化 合 物 在 腊肉 外 转移 。 膜 能 选择 性 地 结合 膜 外 物质 ， 引 起 膜 变 形 内 陷 、 隔 合 和 脱离 ， 将 大 
分 子 物质 知人 胞 内 。 胞 吞 的 物质 为 男 体 称 为 吞噬 作用 (phagocytosis), AN Arie Hk WU Fe Hk 
作用 (pinocytesis)。 胞 叶 作 用 是 将 细 胸 内 大 分 子 物 质 ， 输 送 至 细胞 表面 而 排出 胞 外 。 这 些 
物质 包括 细胞 内 的 代谢 产物 利 晓 变 物质 。 屁 求 细 胞 的 胞 吞 现象 中 最 典型 的 是 贸 母 细胞 报 人 
AEREA, BMWA LNG, GRAS, RUE, ATRI 
SMA, BURT IN ERR, 

BRS EMR RE, MOAR SL, FR RL) he (4 
A) 马 氏 管 细胞 中 ， 主 要 有 3 种 胞 吐 形式 : 中 微 绒毛 顶部 胞 吐 。 细 胞 中 区 含有 较 多 线 粒 























E 1-4 小 地 老虎 马 氏 答 细 网 的 胞 吐 作用 
A RE HUB. 项 腊 乳 时 
CBRL RBA: 1901) 








6 BOR Bet ies hm 











fA, HALA cH A EA, RM A, Fe aR Be RTE, WE PR) FS 
i, WR, HARE. OMAR GE Mit, HARARE, BRS HR 
TAHER, FEAR Pa, RE SER ERR, TL REA 
Hh. PRN ARS MRA, OMRE. AMEE ME, FE Ht FAR, 
BEL ARAA ‘EUR HARRARI o HEA Het A TR, 
HH A ee AHL BY TIS, RARA REAR ARR, PPS RAE A TE aK R 
EOP LAD Bit, — EEE A Ra TH ARE Ba h RE E Eat ET A ERE 
底 腊 相隔 。 顶 区 微 绒毛 致密 ， 中 区 有 较 多 的 线粒体 《图 1-4)。 
马 氏 管 细胞 的 胞 吐 囊 胞 和 小 泡 内 可 能 含 蛋白 质 和 非 活化 的 蛋 扬 酶 ， 当 赛 胞 通过 胞 吐 作 
用 被 排 人 管 膝 后 ， 和 蛋白酶 即 被 活化 ， 使 训 胞 中 蛋白 质 水 解 出 多 种 物质 ， 从 而 提高 囊 胞 的 渗 
透 读 ， 管 腔 中 的 水 为 舍 胞 所 吸收 ， 从 而 使 管 壁 纲 胞 内 的 水 渗入 到 管 腑 中 ， 驱 动 尿 液 的 流 
动 。 塞 胞 的 产生 和 上 胞 吐 作 用 无 疑 对 大 分 子 的 运输 十 分 重要 ， 并 日 能 改变 管 腔 的 渗透 大， 从 
而 驱动 液 流 。 

3 质 膜 的 分 化 


许 虫 质 膜 分 化 可 存在 于 项 膜 、 侧 膜 和 基 樟 部 位 。 细 胞 顶 膜 外 延 形成 精细 的 指 状 突起 ， 
称 为 “ 微 绒毛 ”或 纳 胞 微 突 。 它 们 的 亡 要 功能 是 增加 细胞 的 表面 积 ， 有 利于 对 物质 的 吸收 
和 分 洲 。 微 绒毛 内 部 的 细胞 质 可 含有 平行 排列 的 微 丝 ， 一 直 延 伸 到 顶端 ， 微 绒毛 外 还 可 覆 
益 一 层 共 多糖。 细胞 基 腊 内裤 和 侧 膜 内 陷 是 细胞 质 膜 的 另 一 .种 特 化 构 型 。 由 基 膜 和 侧 膜 的 
很 多 深 衬 形成 的 细胞 内 空 险 ， 实 际 上 是 细胞 外 空间 或 细胞 之 间 的 间隙 ， 并 可 扩展 到 整个 细 
胞 质 内 甚至 达到 项 膜 附近 ， 还 伴 有 长 形 的 线粒体 。 质 膜 特 化 现象 常见 于 运送 离子 和 液体 的 
上 皮 细 胞 中 ， 如 马 氏 管 细胞 、 直 肠 细胞 和 中 肠 细 胞 。 


3.1 中 肠 细胞 


中 肠 柱 状 细胞 质 膜 的 分 化 主要 在 人 顶 膜 和 基 膜 。 细 胞 具有 分 刻 消 化 酶 和 吸收 消化 产物 的 
功能 ， 是 中 肠 细 胞 中 最 基本 的 一 类 。 它 的 顶 膜 特 化 成 微 绒毛 ， 附 着 多 种 消化 食物 的 水 解 
酶 ， 如 -- 糖 酶 、 肽 酶 和 碱 性 磷 酶 等 。 基 膜 向 内 深 深 的 内 袜 ， 内 含 线粒体 ， 构 成 较 大 的 细胞 
外 队 。 质 蜡 的 特 化 赠 加 了 细胞 对 消化 酶 的 分 泌 和 营养 物质 吸收 的 表面 积 。 通 过 3 种 方式 将 
消化 酶 分 泌 进 入 肠 腔 : 一 种 是 顶端 分 小 《apocrine) ， 酶 原 粒 或 液 泡 直接 从 顶部 微 绒毛 之 间 
排 人 肠 腔 ; 另 - -种 是 局 部 分 刻 (merocrine)， 酶 原 粒 集聚 在 细胞 项 部 或 侧面 ， 由 膜 包 围 成 
赛 泡 ， 进 行 胞 叶 外 排 ; 第 三 种 是 全 胞 分 小 (holocrine)， 舍 酶 原 粒 的 细胞 脱离 肠 壁 进入 肠 
BE, SANARE BIRER MEAS, 

中 肠 杯 状 细胞 的 质 肛 分 化 在 杯 腔 底 部 的 顶 膜 部位 ， 与 调节 血 淋 巴 中 钾 离 子 的 含量 有 
Ke PRAM ES HE TOM FEMA, UR AAA, Ame ES 
柱状 细胞 相间 排列 。 细 胞 顶部 内 陷 形 成 杯 腔 和 标 颈 细胞 质 少 ， 核 位 于 杯 腔 下 方 。 杯 腔 基部 
的 微 绒毛 较 长 ， 绒 毛 内 有 线粒体 ; 中 部 微 绒 毛 较 短 ， 克 线粒体 ， 顶 端的 微 绒毛 最 短 ， 而 且 
BAX (图 1-S)。 但 在 各 类 昆虫 中 变异 很 大 ， 如 烟草 天 娥 (Manduca sexta) 中 肠 后 端的 
杯 状 细 胞 ， 杯 腔 较 浅 ， 微 绒毛 中 缺少 线粒体 。 
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图 1-5 KÆR Ah PAREM AER R 


3.2 直肠 细胞 


直肠 继 胞 的 侧 障 特 化 成 侧 膜 堆 。 
的 梯 状 结构 ( 即 为 侧 膜 堆 )， 附 近 伴 
有 大 型 线粒体 ， 直 肠 细 胞 大 部 分 空 
问 被 侧 膜 堆 及 其 构成 的 不 规则 细胞 
FUER AT HEE PAA, MRH 
附近 的 线粒体 能 提供 离子 运输 的 能 
量 ， 当 血 淋 巴 内 离子 二 动 输入 直肠 
垫 细胞 间隙 后 ， 形 成 高 离子 浓度 区 
域 , 肠 腔 中 水 和 某 些 溶质 能 被 动 扩 
散 进 入 细胞 间 阶 因此， 众多 的 细 
胞 问 隙 成 为 直 鹏 吸收 水 分 的 贮存 库 
(图 1-6)。 

X HAE (Periplaneta ameri- 
cana) 的 直肠 的 是 由 多 种 类 型 细胞 
所 构成 的 -个 回 吸水 分 的 通道 (图 
1-7) 由 主 织 胞 和 基 细 胞 形成 双 层 结 
构 , 靠 肠 腔 一 侧 的 表皮 质 内 膜 下 是 
- 层 主 细胞 ， 内 蜡 寺 的 表皮 极 薄 
有 多 处 叫 陷 ， 是 水 和 小 分 六 物质 进 
出 的 通道 ， 第 二 层 是 连接 在 主 细胞 
下 的 基 细 胞 ， 细 胞 层 较 薄 ， 外 侧 是 
血 腔 。 直 肠 垫 的 周 缘 是 长 而 薄 的 连 








《Anderoson 3. 1966) 


SAGAS AEB UE FN BRT, ERE 


AR 











ABE 


线粒体 


血 淋 巴 
图 1-6 ERO ARER A 
(Berndege, 1970) 
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可 透水 表皮 | 








图 1-7 RMP EER AD 
(Nort $, 1976) 
TRA, RARER, GWT ABTA UR, RA ALI ES AS BK AE. EE 
PE Ci] BR ks A RR E R BA ER A BA HOE A ERP, EA UR S EA 
的 基 膜 相连 楼 。 在 主 细胞 和 基 细 胞 中 ， 都 有 大 量 的 气 符 与 微 气管 保证 氧 的 供应 。 在 让 舱 
蕉 以 外 的 部 位 ， 肠 竹内 膜 都 是 很 痉 的 不 透水 的 表皮 层 。 

WAS (Calliphora) 直肠 乳 突 细胞 侧 戏 特 化 ， 也 均 成 测 节 水 分 和 盐分 平衡 的 典型 结 
H. 乳 宽 顶 膜 外 侧 具 有 选择 性 穿 透 能 力 的 表皮 层 ， 底 部 细胞 有 发 达 的 基 内 补 ， 侧 膜 上 有 众 
多 的 膜 苍 ， 以 及 充分 特 化 的 细胞 间隙。 证 细胞 能 从 血 腔 中 吸收 离子 ， 从 而 世 哎 肠 腔 中 的 水 
分 


3.3 BAP we 


马 氏 管 细胞 质 膜 特 化 在 要 在 顶 膜 和 基 膜 。 号 氏 管 细胞 顶 膜 向 胞 外 突出 形成 微 绒毛 ， 马 
氏 答 端 段 细胞 微 绒毛 长 而 致密， 胞 质 内 较 多 的 棒状 线粒体 伸 人 其 中 ， 基 段 细胞 微 绒毛 较 揭 
WR, BOCA ett ae b> ER OPA a PR Py HE PAR, TEEME, E 
SADA, OT RARE ZAR, CM EE Sen SPOR. Fk, Feet Ay 
HURT ay HRS, ARE ROSS, SRNR EL, A ay 
大 量 的 线粒体 为 离子 的 主动 运输 提供 能 量 。 这 些 运输 包括 马 氏 管 网 胞 内 血 淋巴 吸收 离 上 的 
主动 运输 ， 或 者 从 马 氏 管 细胞 到 血 淋 巴 反 向 的 离子 运输 。 己 氏 管 细胞 质 膜 特 化 的 微 绒毛 、 
此 膜 内 裙 及 细胞 外 腺 等 结构 在 许多 昆虫 中 均 有 发 现 ， 如 鳞 翅 目 、 双 旭 自 和 半 翅 日 等 。 

当 氏 税 的 端 段 细胞 以 分 泌 为 下， 基 段 细胞 以 吸收 为 主 。 随 着 功能 的 不 同 ， 它 们 的 细 
HATE E MAWA REA ERRA ADRE AERARII, EA ES R R 
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KAR, TEAR OD SR NERS, RARER E AR mA, PHD iE PL TTR 


粒 体 。 细胞 中 区 有 核 、 高 然 基体 、 光 面 内 质 网 和 粗 面 内 质 网 ， 线 粒 体 较 少 ， 


稳 和 包涵 体 ， 面 向 管 各 的 项 区 有 大 其 充满 线粒体 的 微 绒 蕊 - Ea, ARI 


会 离开 微 绒毛 ; 当 分 泌 功 能 册 次 增强 时 又 重新 进入 -。 AAO RE Pe A EN. ABA 





的 微 绒毛 形态 和 密度 都 与 端 段 的 不 -- 样 ， MERR, MA, PRRD. 


区 的 内 袜 不 多 ,线粒体 较 大 ,但 数量 少 。 


马 氏 管 细胞 之 问 的 倒 膜 连接 十 分 复杂 ， 在 电镜 下 可 以 看 到 曲折 交错 的 侧 膜 ， 站 丰 恬 





UAE FA ALE AB GK A ATH BHI Op PTT A, H 


在 细胞 之 间 可 以 广泛 的 进行 物质 交流 和 信息 联系 。 
3.4 生殖 腺 缮 缩 





RAF (constriction) ERPB ARER ORIS ERR TIAE, HHK TUR EAE K, 











MRAGRAR, 能 有 效 地 堵塞 管 腔 ， 陋 离 各 区 
段 ， 吉 免 分 说 物 彼此 混合 。 在 小 地 老虎 〔Agroris 
ypsilon), WIR (Helicouerpa armigera), BR 
(Mythimna separata), FSK (Calpoder ethlius) , 
BYE (Anagasta kuehniella) SMM ARR H 
RAT Sa ANH TE HEB a ODI PPE 
Pt HW BORE HEU 1 段 ， 精 包 腺 ~ 
5 各 段 之 间 ， 精 包 腺 5 段 一 C 形 管 之 间 〈 图 1-8)。 

继 缩 细胞 项 区 质 腊 极度 伸 长 的 微 绒毛 构成 世 
BEAR PMR BR 小 地 老虎 典型 的 潜 膜 细胞 特点 是 
(图 1.9): 多 数 细胞 种 长 超过 原 长 度 的 1 迟 以 上 ， 
TRB A RIBERA, SRS 4 
Mis TUBS — A RE, RELA FS MR AT Be TA HK, 
SO PREVA bum, RABY Olam’, 
每 平方 微米 平均 着 生 的 微 绒毛 2 «10°, hE 
站 突 的 微 绒毛 总 数 至 少 有 1.2x 108 根 。 非 突起 项 
RNR Se TR. BHR, BR 
231, GLE ALAR BR BE E AI BE Ki E a 
线粒体 ; 细胞 核 的 四 周 有 致 密 的 粗 商 内 质 网 和 稀 
玻 的 高 尔 基体 ， 较 多 的 微 管 和 微 丝 ， 细 胞 问 了 路 极 
发 达 。 缮 缩 细 胞 特 化 的 瓣膜 结构 赋予 它 隔离 分 泌 
物 的 功能 。 缕 缩 辩 膜 细 胞 还 有 一 - 些 辅 助 特 化 结构 ， 
将 有 助 于 执行 它 的 功能 ， 如 细胞 内 致密 的 粗 面 内 
质 网 能 合成 分 泌 物 ， 对 微 绒 五 的 运动 有 润滑 作用 ， 
发 达 的 细胞 间隙 提供 缮 缩 收缩 和 扩张 的 缓冲 空间 ， 
微 管 和 微 丝 保持 细胞 蓄 蕴 突 形 状 。 





图 1-8 eE AAR H I Jak A AR 
1. 精采 2. ER 3. 输精管 
AAS 5. ERE 6- 10. 精 但 腺 1~$ 股 
LUCIE 12. eae 13. 射精 管 球 
14. ME 
URKE, Eldi, 1998) 


并 有 tH 














图 1-9 Lys ae Re AEE AS OE SEU 
IRAR BMI ER. AEN L.e M. 线粒体 
MV RME N MER * TOR ERE 
(EK, Ri, 1998) 


3.5 视觉 细胞 

昆虫 视觉 细胞 侧 膜 特 化 的 视 小 村 是 惑 光 的 功能 性 结构 。 视觉 细胞 为 长 柱 形 ， 它 的 出 腊 
向 胞 外 突出 的 微 绒毛 的 长 轴 与 视觉 细胞 长 轴 相 牌 自 ， 并 交替 或 重合 排列 融合 ， 形 成 具有 感 
光 能 力 的 视 小 杆 。 视 小 杆 的 微 绒毛 质 晓 上 有 视 紫 红 质 (rhodorsin)， 能 感受 300~ 650nim 的 光波 . 
视 小 村 可 分 为 闭合 型 和 开放 型 、 闭合 型 视 小 古 的 微 绒 毛 融 合成 中 心 纵 轴 ， 细 胞 体位 十 上 四周 ， 如 
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蝶 类 ; 开放 型 的 各 视 小 村 相克 分 离 〈 图 1-10)。 





RE RFRA) 


图 ]-10 Eh RH 
(Wiken 1957, Golksmith 1962) 
视 小 杆 的 质 膜 和 周围 细胞 质 膜 相 比 ， 既 有 极 大 的 表面 积 ， 又 有 较 高 的 折射 指数 ， 使 光 
线 落 到 视 小 杆 上 ， 转 向 下 传播 ， 增 如 被 视 色 素 吸 收 的 可 能 性 。 视 秆 细胞 能 判断 接受 到 的 光 
线 的 生理 角度 和 最 终 的 光线 强度 。 复 眼中 不 同位 置 的 视 小 杆 ， 可 能 含有 复杂 的 视 杆 定向 功 
能 ,综合 感受 几 个 方向 的 光 。 从 小 眼 模 切 面 上 可 以 看 出 ， 不 同 种 类 的 视 小 村 区 域 性 差异 很 
大 。 视 小 村 面积 之 和 对 光线 的 总 敏感 度 直 接 有 关 。 夜 出 活动 的 费 锯 具有 较 大 的 闭合 视 小 
杆 ， 上 其 面积 比 蜜蜂 大 16 倍 。 白 天 活动 的 蝇 类 的 视 小 杆 昌 属 开放 型 ， 但 它 的 接受 面 比 蜜蜂 
大 2 倍 ， 它 在 高 速 飞行 时 上 只 有 敏锐 的 视觉 能 力 。 
视 小 杆 的 结构 特点 影响 感光 效率 。 不 同 种 类 的 昆虫 ， 有 些 视 小 杆 较 长 ， 百 接 与 晶体 让 
连接 ， 有 的 视 小 杆 较 短 ， 远 离 量 体 ， 通 过 感觉 细胞 特 化 的 卓 丝 与 晶体 相连 。 审 级 和 次 级 色 
素 细 胞 包围 着 视觉 细胞 和 视 小 杆 ， 它 们 能 吸收 、 分 散 或 折射 进 人 柑 邻 小 腿 视 轴 的 光线 


4 昆虫 表皮 


表皮 是 外 胚层 分 化 的 细胞 顶 膜 外 的 表面 结构 ， 由 细胞 合成 和 分 滋 的 大 分 子 胞 外 革 质 构 
R, ER SALT. BAM, RMR. Ae TRE Ae R EI 
结构 如 前 肠 、 后 肠 和 生殖 道 的 内 膜 ， 气 管 的 螺旋 丝 ， 感 觉 器 官 的 表皮 特 化 结构 等 、 它 只 有 
多 种 生理 功能 ， 体 壁 的 表皮 能 支撑 虫 体 、 提 供 肌 肉 着 牛 点 、 防 止 体内 水 分 散失 | BEL ATE 
物质 渗 人 体内 ; 咀嚼 式 口 器 民 虫 前 肠 坚 硬 的 内 膜 ， 能 麻 碎 食物 ， 有 物理 消化 功能 ;后 肠 的 
内 膜 保持 较 好 的 通 透 性 ， 有 利水 分 和 离子 的 运输 ; 气管 的 螺旋 丝 能 增加 管 壁 的 强度 和 人 沸 
性 ， 有 利 气 体 的 流动 等 等 。 


4.1 REAR 


昆虫 的 表皮 是 由 皮 细 胞 分 洲 的 ， 复 杂 的 结构 赋予 民 虫 奇特 的 外 形 和 获得 多 种 保护 功能 。 尝 
表皮 限制 虫 体 生长 时 ， 蜡 皮 激 素 启动 皮 细胞 进行 晓 皮 生理 活动 ， 沉 积 新 表皮 ， 更 换 旧 表皮 ， 
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4.1.1 皮 细 胞 


地 果皮 细胞 的 形态 结构 因 对 表皮 的 分 泌 和 消化 的 功能 改变 而 呈 周 期 性 变化 - 皮 细胞 在 
晓 皮 期 间 分 泌 作 用 较 弱 ， 顶 膜 与 底 膜 平 再 ， 侧 膜 不 明显 ， 细 胞 核 不 清晰 。 沉 积 新 表皮 开始 
时 斯 项 膜 鹤 曲 ， 常 有 原生 质 丝 突 人 表皮 层 内 ， 侧 膜 出 现 ， 胞 核 明 显 。 人 在 溶 亢 旧 疼 皮 与 涡 各 
新 表皮 期 间 ， 细 胞 的 合成 、 分 刻 和 吸收 都 很 旺 忌 ， 这 时 项 膜 微 绕 毛 发 过 ， 基 膜 褐 深 陷 ， 底 
膜 也 常 随 基 膜 一 起 内 陷 ， 并 有 血 淋 巴 进入 到 内 裤 中 ， 增 加 了 基 膜 与 血 淋 巴 接触 机 会 和 吸收 
而 积 。 核 出 现 清晰 的 双 层 膜 ， 核 内 有 电子 致密 的 大 型 核 伍 与 电子 致密 度 较 低 的 染色 质 ， 部 
分 染色 质 与 核 膜 相连 。 胞 内 细胞 器 数量 增多 ， 出 现 众多 的 核糖 核 蛋 白 体 、 粗 面 内 质 网 ， 线 
致密 的 颗粒 物质 ， 以 及 微 管 和 微 丝 〈 图 1-11)。 


















































图 1-11 昆虫 皮 细 肪 的 模式 结构 
RRR ER. MAKARA G RAIA 1L ARAR M. 线粒体 MI. ARE N. 细胞 核 
NP. RIL R. 淤 酶 体 P. EREE PO 孔道 SD ME T. AV Ei 
CEH, 1971) 


4.1.2 表皮 


去 皮 的 基本 组 分 是 上 表皮 和 原 表 皮 。 原 表皮 部 分 或 全 部 疫 化 成 为 坚硬 的 外 去 皮 ， 林 施 
化 的 由 为 内 表皮 。 在 有 些 尼 虫 中 ， 外 表皮 与 内 长 皮 之 问 撑 有 一 层 中 表皮 。 表 皮层 中 分 布 有 
大 证 孔道 和 暗道 。 在 昆虫 生长 、 发 育 和 变态 过 程 中 ， 内 表皮 限制 、 特 定时 期 的 牛 理 代谢 ， 
故 发 生 周 期 性 的 晓 皮 ， 已 成 为 生命 活动 的 “个 重要 坏 节 。 皮 细胞 必须 降解 旧 表 皮 ， 回 吸 可 
利用 的 化 学 越 分 ,重新 沉积 新 表皮 ， 脱 去 不 能 表 利 用 的 旧 表 皮 部 分 。 

4.1.2.1 ERE ”. 上 表皮 (epicuticula) 是 形成 表皮 时 细胞 最 先 分 泌 的 - 层 ,也 是 表皮 的 最 
外 居 , 由 若干 性 质 和 功能 不 同 的 亚 层 组 会 而 成 ,一 般 分 为 蒜 胶 层 . 蜡 层 ,处 上 表皮 层 和 内 上 表层 。 
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WEE PARIZ (cement layer) ERE RSME , E Be AR h Bh oe EB A L 
JERK, CRAII KR A PEERS Eo BEE E RA EE HR, 
AE RREA E YERA RRE SAL BR YA EEA Hs shh, BB 
BARRAR, m EL fe HI AE BIRRA. A OR A EAE h 
BEJE AA Ae he dee} p A BJ RR ER Laccifer ) KT, AEST 
SH ACHR BBC IT RIRE K She, LA EHLE PE a E E J, ET l R a BE RR A (RR 
BETE) BAAR FR VEA KY Be BE EY R BE W KPE PR Ii E R I RREH, BA BE Job 
KERS , TERRAE LA fea PE E ES 1 FAE « E A TB, RE RK HE T 

Ha WEE (wax layer) ERRUZ S3 REZ N, EERI EE A MIE 
PETRE, Be A RL TEA E BTE RED ELAR. -BEA hE EAA 
RA, KARABE AUST TAA KREKTER, TE BEBE Apis) I Galle 
ria ) 和 黄粉 甲 (Tenbrio) 的 表皮 中 ,具有 游离 的 =: 元 酚 类 ,能 抑制 不 他 和 烃 的 氧化 ,从 而 使 初 
分 滋 的 螨 保持 流动 状态 。 但 大 多 数 忠 体 表面 的 螨 足 号 同体 状态 的 。 疾 蝶 科 幼 出 和 是 体 表 的 


SAMS 
d PADINE A 














图 1-12 小 地 老虎 幼虫 的 原 表皮 
1. RRRA 2. 孔道 ( 简 夫 所 指 处 ) 3. TORU EL 4. 多 革 纤 终 形成 的 抛物 线 结 构 
(ERIK . 朱 荣 生 ,1994) 
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里 并 以 晴 霜 形式 存在 。 螨 层 具 有 防止 虫 体 失 水 的 功能 , 如 果 用 溶剂 或 砂 磨 去 晴 以 后 , 螨 必 防 
水 能 力 受 到 破坏 ,昆虫 窜 易 引起 失 水 死 广 。 

外 二 表皮 层 ”外 上 表皮 (outer epicuticle), 曾 被 命名 为 角质 精 层 Ccuticnlin) ,主要 成 分 是 
脂 集 白 , 被 醒 骤 化 以 后 性 质 十 分 稳定 ,很 像 聚 乙烯 多 聚 物 ,具有 高 度 抵 抗 降解 的 能 力 ,但 真正 
的 化 学 成 分 至 今 尚 本 彻底 搞 清 。 外 上 友 皮 许 皮 细胞 最 先 分 族 形 成 的 … 层 ,也 是 所 有 昆虫 上 
表皮 巾 普遍 存在 的 -- 层 (包括 气管 内 膜 与 肌 小 妥 附 着 点 在 内 )。 皮 细胞 在 产生 外 表皮 时 , 先 
以 膜 许 形 式 沉积 到 顶 膜 外 侧 ,然后 再 愈合 成 为 连续 片 层 。 稳 定 的 外 上 表皮 ,有 孔道 与 皮 细胞 
相通 ,在 吸血 岸 (Rhodnius) 和 乔 蝶 (Calpodes) 的 外 上 表皮 1: ,孔道 直径 约 3hm， 在 消化 旧 表 
皮 时 , 皮 细 胞 分 泌 的 晃 皮 液 通过 天 道 ,向 外 排放 ,同时 哄 回 旧 内 表皮 的 消化 物 。 外 上 表皮 能 
组 小 赔 皮 液 的 内 流 , 因 调 新 形成 的 原 表皮 不 会 受到 酶 的 作用 而 被 解 离 ,这 种 定向 效应 归功 于 
外 上 起 皮 的 选择 性 通 透 屏障 作用 。 

ALERE AERE (inner epicuticie) 在 上 在 皮 中 占 相当 大 的 比例 ,以 较 高 的 折光 指 
数 与 外 上 表皮 相 区 划 , 其 结构 致密 ,主要 成 分 是 脂 蛋 和 白 与 多 元 琴 的 复合 体 。 因 此 又 称 为 多 
JERR" (polyphenol layer) 。 多 元 酌 的 存在 使 上 表皮 具有 较 大 的 折光 率 , 其 中 还 发 现 有 多 抑 
Aa FCS AEE OT A SE AO EL, 

4.1.2.2 ERE ERE (procuticle) Æ H K A AN MUIR E BE ON 5p BD , 它 构成 体 壁 的 绝 
RMS EAS LIL VRS BE AY EA, JUT EE h Be ARO SDB Ni p ES aah 
A TTR. HOR LT AR, EA Ae ES DE I, LT A EAE RS 
JLT ith (Al 1-12), 

SARL TE FD ABC Sn AE, A ,形成 的 结构 具有 很 多 片 层 ， 
就 像 树 的 年 轮 一 样 ,记录 了 昆虫 的 生长 过 程 中 的 时 间 信息 。 所 有 片 层 中 都 是 由 连续 的 微 丝 
或 级 小 的 颗粒 构成 的 , 片 层 两 边 呈 玉 行 排列 ,中 间 是 抛物 线 型 。 根 据 这 种 现象 ,Bouligand 提 
出 了 抛物 线 型 的 模型 。 他 认为 每 个 片 层 中 存在 很 多 薄片 ,这 些 葛 片 内 部 由 平行 排列 的 微 丝 
构成 ,每 个 薄片 都 以 - 定 的 能 度 进行 旋转 
变换 位 置 , 基 于 薄片 连续 旋转 180" ,使 构成 
PAR. OUR A SA EEE 
的 倾斜 度 时 ,就 可 看 出 平行 纤 丝 与 抛物 线 
纤 丝 相间 的 构 像 , 若 观 察 的 雪 面 与 薄片 相 
焉 直 时 ,这 种 构 像 就 转变 成 为 不 连续 的 颗 
粒状 排列 。 以 后 Wies-Rogh(1970) 又 提出 
了 舅 _ 种 模型 ,她 认为 抛物 线 型 旦 连续 分 
小 的 微 经 在 片 层 内 沿 纵 轴 不 断 旋转 的 结果 
{图 1-13)。 

原 表皮 经 过 钱 化 除 分 化 为 外 表皮 
《exocuticle) 和 内 表皮 (endocuticle} 外 ,有 的 
SEFE TET RB (mesocuricle) fa... 9b BE fk LAUPER AIL TRAE eS ALE 2. HE Bla oe 
BRAE T A WB Sb JE , BS HE BL 3. 薄片 的 能 转 状 态 , 山 OAR BHE 
强 的 抵抗 力 , 暗 皮 时 不 会 受到 消化 ;中 表皮 (Neville 等 ,1970) 




















图 1-13 BRR RAR 








s A RM 15 





FENG AR BEC AS ES See IL, RRE; Ae Be RAR A, SA R A A E, e 
REKA HITE ESATE PER AE. ARP BS OBEA H h He) Sb AS Be HR RE, a 
不 存在 外 表皮 - 

4.2 气管 表皮 特 化 


气管 表皮 特 化 内 膜 的 功能 与 体 壁 的 不 同 ,结构 和 性 质 都 有 变异 。 扁 平 的 管 壁 细胞 分 让 
的 表皮 质 内 膜 可 区 分 为 两 层 : DPN a AE BE AV TER HY AET, HE 
化 脂 蛋 白 和 角质 精 层 组 成 ,无 
Pa i AU EAE OK CED 
类 分 子 , 均 紧密 排列 在 角质 精 
RM OT ARERR KER 
WARA, OR A EEK EB 
HAEE, CAE EB 
水 性 ,可 以 减少 水 分 散失 ;@@ 
外 层 膜 位 于 内 层 膜 下 方 , 相 当 
TRE RE, SALT AAE 
白质 , 儿 丁 纤 丝 多 数 与 气管 的 
纵 轴 平行 排列 - 

气管 内 膜 局 部 加 厚 , 沿 管 
获 织 向 伸展 形成 紧密 的 螺旋 
经 ,增加 气管 的 强度 和 弹性 ， 
以 承受 呼吸 时 气体 不力 的 变 
化 。 在 呼吸 量 较 大 的 屁 虫 中 ， 
RACK RMS HR A 
SE ALE, ALTE 
RR A EBC SR RY HK ,能 扩大 
呼吸 量 ,增加 飞行 的 浮力 ,有 
助 呼吸 运动 ,为 组 织 间 气 体 交 
REETA- ARRE. E 








BEE AEA RIE, E 图 1-14 昆虫 细胞 内 和 细胞 间 的 微 气 符 
虫 许多 组 织 和 细胞 内 ,如 肌 细 A EMC Miao) B MARAR 
神经 细胞 和 生殖 道 细胞 等 ， (KRR RARE 1994) 


PATE TA TF 2 HG ST A ER ER PE RAP A cA OL 
A BEBE WDB TERE SUL EE EREC 1-14)。 

Ee SLA, Ae rst , EP E SH AL Se A UE A Be AR TO 
PAAR. TEC AEM TB Ay REA ERRENA, WRC PP TE A TITA 
Eo AGRA AE PARA BS 5 wR Be ERE, oP a BAT, P/E gE HE Ab WN I, A 
ASE BS PURER GD RAO SOE MAE EBRE — PIERE ENE OO R ETE 
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新 .出 气管 内 膜 分 离 的 短暂 时 间 内 , 微 气管 继续 供应 组 织 细胞 的 气 气 。 
4.3 WEAR 


消化 道 各 区 段 的 功能 不 同 ,内 蜡 形 成 结构 有 明显 美 异 。 消 化 道 表 皮质 内 膜 与 体 懂 表皮 
相似 ,也 是 由 几 丁 质 纤 丝 构成 的 片 层 结构 (图 1-15)。 在 双 虫 虹 皮 时 , 肠 些 细胞 活动 随 晓 皮 进 
程 发 生计 期 性 变化 ， SCRA, POT UR, ATA ACAI RA ABE AE RHEH a 

















图 1-15 小 地 老虎 前 ,后 肠 细 胸 的 内 腊 
A 前 肠 细 胞 B. 后 肠 细 胞 
(RK £1994) 

前 肠 内 膜 较 厚 ,内 表面 分 化 成 短 毛 或 小 刺 , 对 消化 酶 和 消化 产物 都 表现 不 渗透 性 。 取 食 国体 
食物 的 昆虫 ,前 肠 的 前 骨 内 肛 形 成 板 状 或 齿 状 突起 ,有 助 于 磨 碎 食物 和 调节 进入 中 肠 的 食物 量 。 
AA ARSE Blatta orientalis) 前 胃 内 膜 特 化 成 6 PEIRIER HERR H, EF TEAMA 
毛 的 垫 状 突起 ,不 但 可 作为 活 准 调节 进入 中 肠 的 食物 量 , 还 可 将 磨 碎 的 食物 再 逆向 输入 唆 讲 ,使 
之 与 唾液 混和 进行 消化 分 解 。 重 类 的 前 轩 内 膜 特 化 成 长 刺 伸 向 中 肠 前 端 ,前 胃 有 节奏 的 收缩 ,长 
制 穿 破 吸 人 寄主 血液 的 血细胞 ,充分 吸取 血细胞 释放 的 莹 养 成 分 。 

后 肠 的 内 膜 较 薄 ,利于 对 水 分 和 离子 的 吸收 。 大 多 数 昆虫 的 直肠 细胞 特 化 成 汶 状 和 垫 
状 乳 突 ,突起 顶部 内 膜 较 薄 ,而 两 侧 加 厚 。 如 美洲 大 蟾 ( Periplareta americana ) 由 多 种 细胞 
构成 乳 突 , 主 细胞 外 内 膜 较 薄 ,有 多 处 凹陷 ,是 水 分 和 离子 进出 的 通道 ;而 连接 细胞 外 内 膜 为 
非 渗透 性 的 ,构成 直肠 垫 四 周 不 透水 的 外 壁 。 在 直肠 乳 突 以 外 的 后 肠 细胞 ,内 膜 较 厚 , 孝 表 
现 出 不 渗水 性 。 另 外 ,着 生 在 后 肠 前 端的 号 氏 管 公共 管 细胞 ,表皮 质 内 膜 也 较 原 ,表明 马 氏 
管 公共 管 和 后 肠 同 起 源 于 外 胚层 。 














第 二 六 细胞 器 


细胞 器 是 细胞 质 内 有 特定 形态 和 功能 的 细胞 分 化 结构 ,包括 内 质 网 .高 尔 基 器 .线粒体 、 
微 管 和 微 丝 , 液 泡 等 。 各 种 细胞 器 在 细胞 的 生命 活动 中 既 承担 特殊 代谢 功能 ,又 相 开 联系 和 
密切 配合 。 如 内 质 网 和 高 尔 基 器 具有 物质 合成 转化 ,包装 和 运输 等 功能 ,在 它们 执行 功能 
时 ， 必须 由 线粒体 提供 能 量 ， 微 管 和 微 丝 参与 运输 。 高 尔 基 融和 内 质 网 产生 的 多 种 液 泡 ,其 








第 ~- 节 amë 
分 小 物 又 通过 液 泡 输出 ,它们 的 转化 和 更 新 过 程 溶 广 体内 水 解 酶 起 重要 作用 。 

民 忠 和 共 他 动物 一 样 ,细胞 具有 多 种 细胞 器 。 和 但 由 于 民 贝 组 织 结构 的 复杂 性 和 生理 功 
能 多 样 性 ,致使 内 部 系统 某 些 细胞 的 细胞 器 , 在 形态 ,分布 和 功能 上 有 其 特性 。 如 变态 时 脂 
肪 体 绍 胞 的 内 质 网 和 线粒体 的 数量 和 形态 的 系列 改变 ;有 起 班 网 和 读 杷 亚 网 昆虫 精细 胞 内 
微 管 数 目 和 组 合 的 变化 ; 迁 《& 性 昆虫 飞行 肌 细 胞 线粒体 体积 的 增 大 和 内 晓 的 复杂 化 。 本 节 重 点 
阐述 电 虫 细胞 中 与 物质 的 合成 和 分 泌 .能量 代谢 和 物质 运输 等 右 关 的 细胞 器 的 特点 。 


1 内 质 网 和 高 尔 基 器 


内 质 网 和 高 尔 基 器 是 细胞 内 膜 系统 内 最 多 的 膜 系 , 并 与 其 他 细胞 器 膜 (如 线粒体 VE 
体 ) 有 密切 联系 。 种 类 和 功能 不 同 的 细胞 ,内 质 网 各 高尔基 器 的 数量 ,排列 和 分 布 位 置 各 
wo MEEN -细胞 ,在 各 发 育 阶段 亦 央 功 能 的 改变 ,这 两 种 细胞 器 的 数量 和 形态 也 会 发 下 
较 大 的 变化 。 内 质 网 和 高 尔 基 器 是 合成 蛋白 质 . 酶 类 、 蕴 类 利 糖 类 的 主要 场所 ,也 是 包装 和 和 
运输 合成 物 和 分 泌 产 物 的 主要 渠道 ,还 是 膜 更 新 的 重要 方式 ， 在 昆虫 的 许多 组 织 和 器 官 中 ， 
存在 多 种 具有 旺盛 合成 和 分 泌 功能 的 细胞 ,它们 的 内 质 网 和 高 尔 基 器 均 很 十 富 , 如 脂肪 体内 
能 分 泌 多 种 血 淋 巴 蛋白 的 营养 细胞 , 雄 峨 生殖 道 能 分 沁 居 成 精 包 绥 户 的 附 腺 细胞 , 晓 皮 腺 细 
HLS Oh ATK pt GH BBE HR ,以 及 分 刻 晓 皮 激 素 的 前 胸腺 细胞 等 等 。 


1.1 内 质 网 的 结构 和 功能 


内 质 网 是 一 种 腊 性 管状 或 宫 状 结 均 ,广泛 分 布 于 组 胞 内 的 封闭 管道 。 这 些 管道 多 层 交 
HEA VRS EE Be, WR RA), RR 
DA i ATL, RSD RB RR, I eR 
BE, SRR DA E RE OR HEARED] MELAS -— (I 1-16); 
加 光 面 内 质 网 , 腾 外 无 核糖 体 颗粒 ,形态 相近 。 两 种 类 型 内 SPI 
TEE ANNO A SB A, PPP fa TA 
积分 刻 状 的 不 同 存在 差别 。 如 梭 蛾 的 生殖 腺 糊 面 内 质 网 图 1-16 粗 而 内 质 网 的 立体 模 地 
多 ,前 胸腺 细胞 光 而 内 质 网 较 多 ,但 当 两 种 细胞 从 分 泌 状 (Poner 等 ,1976) 
进入 不 分 小 静止 状态 时 ， 
质 网 岁 显 著 减 少 ; 脂肪 体 细胞 CS Ni ft s 
BARAR AMK A RR i Se ~ 
增多 ,但 进入 预 是 期 后 内 质 a ie D g 
逐渐 消失 ,转化 为 自体 吞噬 泡 。 
粗 面 内 质 网 的 功能 主要 是 
合成 蛋白 质 ,并 和 光 面 内 贰 
- 样 能 合成 脂 类 和 出 醇 。 粗 面 
内 质 网 能 合成 多 种 外 输 蛋 白 ， 
如 酶 原 . 黏 蛋白, 抗体 及 肽 类 激 
素 贮存 在 膨大 的 内 质 网 小 池 
内 ,通过 内 质 网 上 分 离 的 小 泡 
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图 i-17 粗 而 内 质 网 的 蛋白 质 合成 和 运输 过 程 
(Darell 等 ,1986) 
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ERRE, PE TARA OO e DUE A AE 
MBA RAS MS ACS 1-17), f SARB” (Signal peptide hypothesis) (Blobel 
等 ,1975) AIE REY AAS BASF i N ih SE EO A (a), E 
面 内 质 网 膜 上 受 体 结合 (b) , 多肽 链 从 核糖 体 大 亚 单位 上 长 出 ,并 进入 内 质 网 腔 (c), 腔 内 的 
舍 号 肽 酶 从 新 生 肽 链 上 解 离 信和 学 肽 (d) ,新 生 肽 链 进 人 内 质 网 腔 (e) , 待 核糖 体 移 至 mRNA 
的 停止 密码 地 , 即 终止 蛋白 质 合成 ,核糖 体 恢 复 到 游离 状态 (D) 。 
光 面 肉质 网 是 合成 脂 类 和 锚 醇 的 亚 细 胞 结构 ,又 具有 运输 蛋白 的 功能 。 磷 脂 是 细胞 生 
物 膜 结构 的 重 机 成 分 , 光 面 内 质 网 合成 硫 脂 的 过 程 如 下 : 
脂肪 酸 + 磷酸 甘油 
+ 酰基 转移 酶 
位 脂 酸 
+ BRAG i 
Ae ET BR 
AE LS FS SE 
Se HE 
Des 2B RDP J, PR HE A ATA ALLA AL A REEN 2 
RATHER Pe a TR «wh 9 Bp ae E Ss ES DF 
PREAH B SRS CUE OS 4 Ae AULA ARG EAL A at FI A 
RAK. 


1.2 高 尔 基 器 的 结构 和 功能 


高 尔 基 器 又 称 高 尔 基 复 合体 (Golgi complex), 由 数 日 不 等 的 高 尔 基体 堆积 而 成 。 高 尔 
基体 以 扁平 森 状 的 油光 为 主体 结构 ,及 其 由 此 产生 的 含有 不 流动 物质 的 小 泡 {vacuole) ,以 及 
充满 细胞 液 的 液 泡 (vesicle) 构 
成 。 满 泡 的 形态 较 多 ,但 扁平 囊 
HES HE, ae RP eA 
近 核 被 膜 种 内 质 网 的 号 形 凸 面 ， 
接受 新 合成 的 重 白质 , 称 形成 面 
(forming face) 或 顺 面 ; 反 向 号 形 
癌 面 能 将 接受 的 物质 浓缩 后 ,加 
上 成 小 泡 , 继 而 发 展 成 液 泡 排 
放 , 故 称 成 熟 面 或 反面 (图 1- 
18) 

高 尔 基 器 的 主要 功能 是 对 
粗 面 和 光 面 内 质 网 合成 的 蛋白 
质 和 脂 类 加工 .浓缩 和 运输 。 高 
TER RE A HEA A 
泡 a AL a SA E 











图 1-18 ACR MH oO) BGI 
(Rothman, 1985) 








HES — BY DAE , E HRAN a A a eK SL EP ERA (stationary 
cisternae model) 2¢ HY , #8 T PY MEF SP 20 19 St A oS Pe, PERS FR OR A ST LA 
Wa RAM RMP Re ARP Shae AK hy E 
eS A Ye RE Be J A Rk , A AE Pd J) ABE BB FO] A ER 
RE ERER A KREG, EAER E i TAE i a BiA OR Hm i, Pia 
别 渗 和 人 溶 酶 体 0 HEE: BU A 

高 尔 基 瞻 在 分 泌 细胞 中 最 发 达 , 分 泌 物 的 性 质 因 细胞 种 类 而 异 。 如 屁 虫 中 肠 柱 状 细胞 
的 分 说 小 泡 内 ,含有 内 昆虫 食性 需要 的 各 种 消化 酶 ,包括 党 白 酶 、 脂 晨 和 糖 酶 等 等 : 卵 母 纲 胞 
的 分 泌 小 泡 含 有 的 卵黄 AT ARE . 脂 和 和 蛋白质 的 复合 物 ; 脑 神经 分 沙 细 胞 的 液 泡 内 ,含有 各 种 肽 
类 激素 ,分 记 泡 的 体积 .内 含 物 的 电子 密度 和 折光 率 随 激素 种 类 不 同 而 异 ” 即 使 同一 细胞 中 
也 因 生 理 功 能 的 变化 ,分 泌 物 的 性 质 会 发 生疏 变 。 民 由 的 皮 细 胞 在 暗 皮 时 旧 表 皮 进 入 消化 
阶段 ,分 沙 物 内 含 多 种 水 解 世 (如 几 】 酶 , 滞 白 梅 ); 而 在 原 表 皮 分 化 时 ,含有 与 走 皮 东 化 T 
化 和 暗 化 有 关 的 多 元 酚 氧 化 酶 系 为 主 的 酶 系 。 


1.3 昆虫 内 质 网 和 高 尔 基 器 


内 质 网 和 尚 尔 基 器 广泛 分 布 子 昆虫 细胞 内 ,与 其 他 动物 相同 ,在 具有 蛋白 质 合成 和 分 说 
功能 的 绝 胞 内 最 为 发 过 。 如 昆 下 的 脂肪 体 细胞 是 蛋白 质 . 糖 类 和 脂 类 合成 部 位 ,又 是 这 些 物 
质 代谢 和 和 转化 的 中 心 ; 雄 蛾 的 生殖 腺 细胞 能 周期 性 分 泌 大 量 旱 白 质 ,为 精 包 形成 提供 康 料 ; 
鳞 翅 日 幼虫 的 晓 皮 腺 能 分 刻 含有 多 种 水 解 酶 的 鲜 皮 液 , 在 昆 贝 晓 皮 时 使 原 虽 上 皮 的 成 分 充 
分 消化 和 再 利用 。 


1.3.1 ARR 


ER HL RAR SUN AE PR BO BE FEA A PS ARE RA OE eA RIL 
KARI SRS ETE BOE BIR SD ERO Ah, RR BER EO EIT 
FEBRER. MED MMU ae PERIL CE ATE ER HEH, A Ob A OS, A 
大 部 分 器 官 RESIN MPRA. SMES ALENT WP om AL AR BS LA TY 
营养 成 分 ,进行 贮存 和 转化 ,又 能 及 时 分 泌 和 运送 至 各 种 组 织 , 殿 生理 代谢 之 需 

脂肪 体 细胞 既是 糖 , 脂 .蛋白质 代谢 和 转化 的 中 心 ,又 是 证 要 激素 作用 的 彼 标 组 织 。 乃 
肪 体 … 方 面具 有 分 泌 功 能 ,为 幼 贝 的 生长 发 育 和 成 虫 卵子 发 生 提 供 所 需要 的 借 白 质 、 慷 类 和 
脂 类 等 化 合 物 ; 另 ~ 方面 具有 解毒 功能 ,对 外 源 有 韦 物 质 进行 MERN, TEARRE, 
HAAG RN RP PE RHE, OBAMA BABS IE EHME., 
免疫 蛋白 和 色素 蛋白 等 。 

脂肪 体 细胞 的 内 质 网 和 高 尔 基 器 等 细胞 器 在 变态 时 发 生 晓 变 ,形成 多 种 形态 的 自体 知 
BH. TEAR AE ,小 地 老虎 和 棉铃 虫 等 多 种 鳞 杷 日 屁 虫 中 ,从 幼虫 进入 闫 师 期 后, 代谢 功 
能 由 合成 分 沙 转 化 为 贮存 。 蛋 自 质 代谢 最 为 明显 , 血 淋 巴 内 华 白 质 含量 急 聚 下降 ,脂肪 体 细 
胸 又 从 血 淋 巴 内 回 吸 辟 白 质 ,使 其 胞 内 含量 显著 上 升 。 从 幼虫 末期 至 前 师 期 ,脂肪 体 细胞 因 
功能 改变 ,结构 发 生 有 显著 变化 , 幼 贝 期 条 带 状 脂肪 体 至 项 师 期 集聚 成 团 , 细 胞 内 充满 蛋白 质 
颗粒 。 址 白质 颗粒 主要 由 内 质 网 各 高尔基 器 赔 变 而 成 ,首先 止 常 的 内 质 网 和 高 饼 茜 器 发 人 
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集聚 ,然后 局 部 膨大 成 可 状 ,电子 密度 增高 ,随后 内 质 网 和 高 尔 基 小 团 进一步 膨大 利 浓缩 ,最 
HER HAFA RH 


1.3.2 雄性 附 腺 


Be RRP AR AY EEE RUE a R R. h MRH 16 根 形 态 各 异 的 管状 腺 
HURT MRP MR UY 2 HR FRAR I OD Be EMR AS} BD a E E ae LI E a E 
HERRER MRS OY FERRARA FE RA OO RE eE 
的 雄性 附 腺 细胞 E EE A R U, ON A ys ee SH I Pd OF- GF RS SAR 5 高尔基 
fs BHR BE WRT SRE HE SB FET], AS ED DAL Sy Se TT BY 
绒毛 和 较 多 的 线粒体 (图 1-19)。 





图 1-19 小 地 老虎 雄 蛾 附 腺 的 内 上 质 网 卉 细胞 
ER 肉质 网 G RRMA tA M. REA NÆ MV. EM IB BF. AR 
(ER EELT, 1996) 





BD a Ms a2 

附 腺 细胞 内 质 网 利 高 尔 基 器 合成 和 组 装 的 物质 ,以 多 种 分 泌 形 态 和 方式 将 分 泌 物 从 细胞 顶 
端 认 入 管 往 , 分 这 方式 上 要 归纳 为 4 种 : 〇 颗粒 质 弯 。 黑 色 图形 或 机 图形 颗粒 状 分 泌 物 从 细胞 顶 
端 排 入 腺 腔 。 人 名 液 泡 项 泌 。 具 界 腊 的 液 泡 分 阅 物 从 细胞 顶端 排 入 腺 腔 。 全 胞 质 局 泌 . AA De 
局 部 与 细胞 分 离 后 排 人 腺 腔 , 中 等 电子 密度 的 分 泌 物 无 冠 型 结构 ,如 索 状 .网 状 或 多 液 泡 状 ,分 泌 
量 较 大 ,内 质 网 划 腺 细胞 都 大 在 胞 质 局 泌 现 象 。 四 胞 间 分 小 .分 小 泡 从 相 邻 细胞 侧 膜 交界 处 出 
胞 、 分 泌 物 的 成 分 包括 蛋白 质 .氨基酸 , 糖 类 和 脂肪 等 多 种 ( 表 1-1)。 


表 1-1 昆虫 雄性 附 腺 分 泌 物 的 化 学 成 分 
(Davey, 1985 RURE) 








Fo 分 小物 的 化 党 成 分 
KR Periplaneta sp. T 
BEKE Teleogryllus sp- BTS RE 
RERE Acheta damestua cGMP 
WIR Schistocerca gregaria BOM ER 
SEER Melanoplus sp. ER 
ROMA Rhodnias sp. RR HEG IRE 
HAAR fe Popilhe japonica RR 
EE Melolontha sp. PIT 
AMR Arumhoscelides obtectus Woe 
FRR, Droophila sp. AGG WK AS HS 
APB Aedes sp. RR 
FO Musca sp. ANE 
RB Arrolepa asectetta AR BE 
FES Antheraea pernyi 肽 类 A UE EMR MR NRE. EME 
KB Bombyx mori MARR 





附 腺 的 多 数 种 类 分 泌 物质 能 在 交配 时 形成 精 包 ， 组 成 精液 ， 为 精子 提供 营养 基质 ， 使 
精子 保持 活性 ， 还 能 在 肉 性 千 殖 腔 内 形成 交配 栓塞 ， 提 高 精子 利用 率 。 雄 性 附 腺 细胞 上 万 
的 分 泌 能 力 ， 多 种 分 泌 物 及 复杂 前 牛 理 功能 ， 是 昆虫 高 繁殖 力 的 生殖 生理 需要 。 特 别 在 由 
有 多 次 交配 习性 的 昆虫 中 ， 能 为 形成 精 包 和 组 成 精液 源源 不 断 提供 原料 ， 这 也 是 害虫 能 在 
得 时 间 内 大 量 繁殖 ， 极 易 暴 发 成 灾 的 -个 重要 的 生理 因素 。 


1.3.3 SLA 


SHE ARS A AL PD RE FIR te eg ST A Reh SF Np tA E 
BE BRUE MR OR ASH PY J Bk ai BA A Ah A e RE — ah 
FBR RU NAERIS AREIA RUAY AD BAER BE oe AR GO A RRS E Aa 
SOFA MAR AS It RA TIRER, UA AK AY EL, WAA E AL E, 
BEARRA Ua LAE SO, RATES BUR ICRA (图 
120), SEIS fei APO AH RLS Ai LEAR AS, RAH SBR ly, AR, A RCH Ma Pa HE 
EBON 0 Ae SP a > AH A A 

She BERUA hy SB RS A EL, SR eA 
Ke MARMOT SHAM, MEM AULT MS, HAR MA RAI. Yoh ot 
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图 1-20 小 地 老虎 预 是 的 晓 皮 逐 及 分 泌 细 胞 的 细微 结构 
LARRE 2. BRE 3. 皮 细 上 胸 34. 导管 5. 导管 细胞 
6. 分 站 细胞 核 7. MERER 8. 流光 
CORTE, EIE, 1992) 

‘eit Se ARE BE BR AHL RT, AA a, MERRER, EE 
VLA PY Sie BR Pa SL A SE AER K EO (I 
ARMULT RMR AR, ARACEROA LIAR MILT RA, AR A EH 
片 层 的 成 分 家 大 部 分 被 分 解 为 止 。 被 分 解 的 产物 可 被 屁 虫 沉积 新 表皮 时 再 利用 。 

赔 皮 渡 在 幼虫 暗 去 旧 表 皮 时 还 具有 润 溢 的 作用 。 在 小 地 老虎 、 和 项 忠 、 棉 铃 贝 和 家 恤 等 
BER ELS, SCA KSPR, EA APR SI. BIRO, E 
AR TAR ZU, AERIAL, A R ARRERA ARK. JOR PC 
HARKE, IY RM A A TD EAL. BTL, MA A She a8 
15 XB Be MR AT 12 对 位 于 气门 的 附近 。 


2 线粒体 


线粒体 是 圆 形 、 卵 圆 形 或 棒状 的 细胞 器 。 它 们 是 细胞 进行 氧化 代谢 制造 ATP 能 量 的 
重要 结构。 在 不 同类 型 细胞 或 同 种 细胞 在 不 同 的 生理 状态 中 ， 线 粒 体 的 形状 、 体 积 ， 数 
量 、 分 布 以 及 内 部 结构 差异 较 大。 分 泌 细 上 胞 的 线粒体 多 数 为 加 形 或 焰 贺 形 ， 均 匀 地 分 布 在 
物质 内 ， 为 物质 代谢 和 转化 提供 能 基 、 但 运输 细胞 的 线粒体 主要 为 物质 的 跨 膜 运输 提供 能 
一 ,所 以 集中 分 布 在 执行 运输 功能 的 细胞 质 膜 部位, 且 彤 状 上 变异 较 大 。 昆 忠 肌 细胞 的 线 粒 
体 较 大 . 呈 长 栋 状 ,分 布 于 肌 原 纤维 之 间 ; 与 氏 管 细胞 中 旦 短 棒状 ,位 于 项 膜 微 绒毛 处 ;精细 
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胞 中 则 位 于 鞭毛 轴 丝 两 侧 。 线粒体 长 度 在 2~5pm, 但 在 民 忠 肌 细 胞 中 长 度 可 达 S50 par, 


2.1 线粒体 的 结构 

线粒体 是 由 双 雇 生物 膜 包 转 的 襄 状 细胞 器 。 具 有 一 屋外 腊 和 一 层 内 膜 ， 两 膜 之 间 厂 在 
的 间 队 为 外 腔 ， 内 膜 包 围 的 腔 为 内 腔 。 内 腊 很 多 部 位 身 内 折 突 成 睛 ， 有 效 地 增加 了 可 溶性 
眩 分 子 附着 的 表面 。 各 种 酶 分 六 有 顺序 地 密 排 在 晓 上、 外 膜 具 小 孔 ， 可 允许 底 物 、 辅 助 因 
子 和 线粒体 产生 的 ATP 通过 ， 在 线粒体 和 胞 质 间 进行 扩散 《图 1-21)。 
































PA 1-21 线粒体 模式 
(De Witt, 1976) 

线粒体 的 外 膜 的 内 膜 等 部 位 分 布 不 同 酶 系 。 细 胞 内 进行 生物 氧化 活动 的 100 多 种 酶 和 辅酶 
分 别 位 于 其 上、 线粒体 主要 酶 系 分 布 的 位 置 ， 外 膜 上 有 单 胺 氧化 酶 、 细 胞 色素 C 还 原 酶 、 辅 本 
I (NAD), BRERA RERNI, MRENE, ARA ERMIR: ABAT 
RENK, REMERAS: EARED TRATION, SERRE, MIRR 
的 脂肪 酸 氧化 酶 ， 以 及 在 线粒体 DNA 上 为 复制 、 转 录 和 转译 编码 信息 用 的 各 种 酶 。 

线粒体 基质 内 除 含有 多 种 酶 系 外 ， 还 有 许多 致密 的 基质 颗粒 ， 在 运转 离子 和 水 分 的 那 
些 细胞 的 线粒体 内 特别 多 。 基 质 颗粒 含有 钙 、 镁 、 铁 、 锯 及 其 他 二 价 阳 离 了 、 磷 和 无 机 
物 。 这 些 爹 属 离子 是 线粒体 嘛 系 活动 所 必需 的 。 此 外 ， 内 腔 还 含有 DNA、RNA 、 核 糖 体 、 
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精 原 、 脂 滴 和 多 种 形态 的 结晶 体 。 
2.2 线粒体 的 功能 


线粒体 是 细胞 内 生物 氧化 的 主要 场所 ， 也 是 细胞 利用 能 源 物 质 产生 能 量 的 “动力 车 
间 ” 和 “ 酶 储存 库 ”"。 细 胞 内 三 叛 酸 循环 、 呼 吸 链 电子 传递 和 氧化 磷酸 化 等 产能 过 程 都 在 
线粒体 内 进行 。 细 胞 内 物质 如 糖 、 脂 和 和 蛋白质， 在 细胞 质 内 经 代谢 产生 共同 的 中 间 产 物 乙 
A A. CRB A BAR RUA, HEAT ARTE, OUR SUL Bah TA 
子 。 脱 出 的 氧 和 电子 经 由 多 种 细胞 色素 酶 组 成 的 电子 传递 系统 ， 传 递 给 细胞 内 的 氧 分 子 
使 之 激活 成 离子 状态 并 与 氨 结 合成 水 ， 释放 的 能 量 使 ADP 位 酸化 ， 生 成 含有 高 能 磷酸 键 
的 入 TP 贮存 于 细胞 内 (图 1-22)。 参 与 细胞 呼吸 的 反应 物 按 - 定 路 线 进出 线粒体 膜 。 和 氧化 
磷酸 化 的 底 物 如 丙酮 酸 、 脂 肪 酸 、ADP 和 Pi， 通 过 透 性 酶 从 细胞 质 进 人 线粒体 基质 ， 氧 
气 从 细胞 质 扩 散 进 入 线粒体 基质 。 细 胞 项 中 糖 酵 解 产 生 的 ， 经 穿梭 系统 进 人 基质 到 电子 传 
递 链 。 代 谢 产物 ATP 和 二 氧化 碳 透 过 内 膜 。 由 外 膜 的 小 孔 进 入 细胞 质 。 
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穿梭 系统 
S 
NADH: CX ATP 
ee nC ADP 
ARIAL AE 质子 的 下 坡 运动 Pp ey 
电子 传递 偶 联 O: 合 
ns HER? RAMNADH 四 全 裕 
或 FADH: 来 的 
电子 的 最 后 受 体 
图 1 22 线粒体 内 重要 代谢 反应 及 其 代谢 物 进 出 
(Darnell 等 ，1986) 


此 外 ， 线 粒 体 还 参与 脂肪 酸 氧 化 、 转 氨基 作用 以 及 氨基 酸 和 滞 白 质 合 成 。 细 胞 生命 活 
动 需要 的 能 量 ， 大 约 90% 来 源 于 线粒体 。 线 粒 体 的 生命 周期 比 细胞 短 ， 必 须 不 断 更 新 。 
研究 表明 ， 线 粒 体 有 分 裂 、 出 芽 及 在 基质 内 重新 产生 的 现象 。 


2.3 昆虫 的 线粒体 


昆虫 线粒体 的 超 微 结 构 复 杂 性 和 数量 多 少 ， 随 细胞 的 功能 活动 而 发 生变 异 。 在 代谢 比 
较 缓 慢 的 细胞 中 ， 线 粒 体 的 结构 简单 ， 数 量 少 ;在 活跃 的 细胞 中 如 正在 合成 物质 、 运 转 物 
质 或 将 化 学 能 转变 为 机 械 能 的 细胞 内 ， 线 粒 体 的 数量 特别 多 ， 超 微 结构 也 比较 复杂 。 线 粒 
体 在 细胞 内 的 分 布 情况 并 不 规则 ， 往 往 位 于 需要 消耗 能 量 的 部 位 。 如 在 肌 细胞 内 ， 它 们 紧 
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WE LEE EZ Tal, MATRE EE 在 精子 细胞 内 ， 主 要 分 布 在 尾部 的 基 
部 ， 供 应 和 蒜 毛 运动 所 需 的 能 量 。 在 进行 主动 运送 物质 的 上 皮 细 胞 〈 如 中 肪 、 直 肠 、 马 氏 
管 ) 的 质 膜 内 初中 ， 线 粒 体 数 基 很 多 ， 并 按 
一 定 规则 进行 排列 。 


2.3.1 飞行 肌 


线粒体 在 肌 细 胞 中 特别 丰富 ， 它 整齐 排 
列 在 肌 细 胞 特殊 细胞 器 一 一 肌 原 纤维 之 间 ， 
是 肌 原 纤维 收缩 时 ATP 的 在 接 供 应 者 。 线 
粒 体 附近 还 有 穿 过 肌 膜 的 微 气管 ， 为 线粒体 
氧化 代谢 提供 充足 氧气 ， 产 生 更 多 能 量 《 图 





1-23)。 
昆虫 飞行 肌 细 胞 是 一 种 高 度 特 化 的 纤维 
状 细 胞 。 细 胞 内 除 线粒体 和 肌 原 纤维 以 外 ， 图 1-23 肌 细 胞 的 超 微 结构 
其 他 所 有 结构 与 模式 细胞 相 比 ， 也 有 很 多 变 (Pringle, 1975) 
feo DURE UL HR, Ce A I 





化 成 的 许多 横向 小 管 构成 肌肉 的 横 管 系 
统 (T 管 系统 )。 这 种 横 管 系统 能 通过 电 
扩散 传递 神经 脉冲 。 在 肌 原 纤维 之 同 ， 
有 许多 纵 行 的 小 管 网 络 ， 构 成 纵 管 系统 ， 
是 由 内 质 网 分 化 来 的 ， 因 此 又 称 肌 质 网 。 
CN SRE ARERR, BIC MR 
离子 的 主要 场所 。 

屁 虫 飞行 肌 的 线粒体 与 其 他 组 织 细 
WHE, KAREE, AERA, mA 
致密 。 如 小 地 老虎 、 黏 虫 共 有 极 强 的 飞 
行 能 力 ， 刚 羽化 蛾 肌纤维 内 的 线粒体 呈 
椭圆 形 或 长 粮 圆 形 ， 排 列 紧 密 ， RITR 
旅 在 肌 原 纤维 之 间 ， 两 个 肌 节 之 间 一 般 
有 3 个 线粒体 ， 内 赌 致密 整齐 (图 1- 
24)。 昆 虫 飞行 肌 活动 量 很 大 ， 线 粒 体 含 
呼吸 酶 系数 量 ， 以 及 呼吸 链 和 磷酸 化 系 
统 组 分 明显 高 于 其 他 组 织 。 



























































































































































































































































































































































2.3.2 精细 胞 1 
昆虫 精细 胞 的 线粒体 形态 已 由 实 辐 图 1-24 小 地 老虎 飞行 肌 结构 
形变 成 长 形 结构 ， 位 于 轴 丝 两 侧 ， 为 蒜 (ERK, REE, 1986) 


毛 的 运动 提供 能 量 。 在 昆虫 种 间 线 粒 体 
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数量 和 细微 形态 变化 较 大 。 竹 节 
虫 总 科 昆 虫 的 精细 胞 内 则 缺少 。 
低 等 民 虫 精细 胞 的 线粒体 形态 与 
此 他 细胞 的 相 比 变化 较 小 ， 故 称 
常态 线粒体 ， 基 质 暗淡 ， 无 晶体 
物质 ， 办 贱 发 过 ， 具 有 明显 的 细 
胞 色素 氧化 酶 活性 。 在 精细 胞 发 
育 过 程 中 ， 数 量 较 多 的 小 型 线 粒 
体 逐 渐 合 并 重组 ， 致 使 成 熟 精 子 
内 数量 减少 ， 如 弹 尾 目 3 个 、 双 
FEN 2h, MRA ILI 个 。 
EERE RD, HAMAR 
体形 态 发 生 显著 变化 ， 称 线粒体 衍 
生物 ， 亦 称 副 核 (nebenkem)， 基 质 
内 含 致密 的 晶体 里 粒 ， 不 仓 在 与 呼 
吸 有 关 的 酶 类 ， 细 胞 色素 氧化 酶 仅 
TARA L.A E R hg 
精细 胞 常 有 2 个 线粒体 入 生物 ， 
形态 相似 或 不 同 《〈 图 1-25)。 但 在 
SHA. eH Ae A Ba, 
线粒体 衍生 物 仅 1 个 。 精 细胞 线 
粒 体 衍 生物 演变 开始 于 精 原 细胞 
林 期 至 初级 精 母 细胞 前 期 ， 小 而 
网 的 线粒体 融合 成 两 极 走向 的 长 
链 ; 至 减 数 分 裂 期 线粒体 成 团 均 
分 于 次 级 精 母 细胞 ， 优 后 在 精细 


























图 1-25 荐 虫 精子 尾部 横 切 而 


(EMK. 
1 BRAUER 2. 小 地 老虎 无 核 精 子 3. Re 


胞 内 发 生 一 系列 形态 变化 。 直 至 线粒体 衍生 物 形成 。 


2.3.3 马 民 管 与 消化 道 


Ppa, 1994) 


Fb, BPR AU A 2 SE AB, CR 


REKAL, ECs PL SE A HR ARAR a AAR A, 





ESA TE ia EE Td 


转移 离子 和 水 分 的 功能 。 因 此 ， 消 化 道内 被 消化 的 营养 物质 吸收 进入 页 液 ， 血 淋巴 内 的 新 
陈 代谢 废物 能 及 时 清除 ， 保 持 稳 定 的 渗透 压 ， 维 持 止 常 的 生命 活动 环境 。 从 生理 功能 分 


析 ， 这 类 细 移 可 统称 为 “运输 细胞 ”。 


马 氏 管 细胞 的 线粒体 集中 十 细胞 顶 区 微 绒毛 和 基 区 质 膜 内 初 的 胞 质 内 ， 细 胞 中 区 其 
少 ， 它 能 为 微 绒毛 和 基 膜 内 宰 的 质 膜 上 他 在 的 各 种 离子 条 提供 能 量 。 由 此 ，HBerridge 等 根 
据 细胞 结构 特点 ， 即 细胞 的 基 膜 内 袜 和 微 绒 毛 造成 很 多 让 管 ， 提 出 “静止 梯度 ”模式 理 
论 ， 解释 急 氏 管 细胞 对 离 了 和 水 分 的 运输 机 制 (图 1-26)。 当 大 量 的 线粒体 持续 为 离子 泵 











提供 能 最 时 ， 离 站 通过 主动 运输 进 人 细胞 
基 区 的 言 管 后 ， 建 立 局 部 的 高 渗 区 域 ， 水 
分 子 即 透 过 膜 由 低 渗 区 进入 商 渗 区 ， 并 进 
一 步 坊 散 至 细 了 驳 项 区 ， 肯 们 随 顶 区 的 离子 
运输 注入 管 腔 。 线粒体 使 离休 的 连续 工 
H, 造成 了 一 股 可 观 的 波 流 冕 动 力 。 





坪 肋 织 胞 的 线粒体 位 于 侧 膜 ， 形 成 侧 Ban 
BUR EDA IE J ck 9 BAR E 0 OO Bro “前 止 梯度 模式 才 
合 系统 ， 在 直肠 要 中 龙 为 明显 (A 1-27)。 (ergs 等，1969) 


_ 头 示 游 质 与 液 H RA RULLAA AR JE 
丽 蝇 直肠 垫 具有 回 吸水 分 的 能 力 ， 当 离子 RO, RAR Rm 


从 血 淋 巴 证 动 运输 至 由 侧 膜 堆 形 成 的 细胞 间 腺 后 ， 提 高 胞 间 小 池 的 渗透 斥 ， 造 成 直肠 往 内 
水 分 和 溶质 流 人 细胞 ， 继 而 大 量 水 分 流 人 血液 。 

ERAN ERMEZ 
隐 肾 内 ， 马 氏 管 端 段 在 在 - 
种 线粒体 型 细胞 ， 与 典型 的 
妆 氏 管 绍 胸 形态 差异 较 大 、 
主要 特征 是 中 区 充满 线粒体 ， 
顶 区 无 微 绒毛 ， 基 区 的 基 上 膜 
VRE ORAS OR me SA RAM AF GE 
推测 ， 这 类 细胞 能 为 马 氏 管 








的 排泄 功能 提供 更 多 能 量 。 

中 肠 细 胞 的 线粒体 分 布 ， wee 大 容量 水 流 
因 细 胞 功能 不 同 而 异 。 杯 状 = o 
AHE fiz F PE EE P Tk 





毛 内 ， 而 柱状 细胞 则 位 于 基 
BAR. AAR M R R RIE 
E CEET TEEN 图 1 .27 Ra BNA E Ek BS i 
(Berridge $, 1970) 

HARKER RO, fe 
ENPRAHDUAR SOS EARP, WA f NBAA ARIE EN a 
fC REP MUP TG EL es MEA eH K, SA AB EN E 
2A LZ ERE i NE, ATER Oh a 
吸收 效率 。 

柱状 细胞 吸收 离子 和 水 分 是 与 钠 离 子 的 主动 运输 相 联 系 。 柱 状 细胞 基 腊 的 通 透 性 小 二 
项 膜 ， 当 肠 用 内 钠 离 子 被 吸 人 胞 质 后 ， 细 胞 基 腊 表面 存在 的 钠 权 及 伴随 的 线 烷 体 ， 可 将 细 
胞 内 的 销 高 笠 订 人 血 淋 巴 ， 销 高 子 主动 运输 将 引起 水 分 波 流 的 移动。 


3 微 管 和 微 丝 
微 管 和 微 丝 是 细胞 质 内 骨架 的 主要 结构 ， 普 涡 任 在 于 真 核 细胞 中 。 微 管 和 微 丝 有 特定 
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的 形态 结构 ， 其 有 多 种 功能 ， 在 保持 细胞 彤 态 、 参 与 细胞 运动 、 胞 质 成 分 运输 、 能 量 代谢 
和 转换 ， 以 下 细胞 分 化 等 方面 起 重要 作用 。 具 电镜 制 样 采用 友 二 醛 和 钱 酸 双 因 定 发 现 细胞 
微 管 后 ， 随 着 生物 技术 的 不 断 创新 ， 对 细胞 质 骨 架 研 究 进展 很 快 。 


3.1 结构 和 功能 


$F (microtubules) 是 一 种 直 形 中 空 的 细 管 ,直径 22 ~25nm， 长 度 变 化 较 大 。 微 敬 
RUA, BE 13 条 麻 纤 丝 集合 而 成 ， 
油管 蛋白 是 含有 o 和 8B 球 型 亚 单位 的 RR 

(图 1-28)。 微 管 可 单 根 存在 或 30 ~40 AL RR 
分 布 于 细胞 质 内 。 微 管 之 问 通过 细 丝 状 横 桥 彼 
此 相连 ， 也 可 连接 于 其 他 的 亚 细 胞 结构 ， 如 质 
BARA, ROARS. OES 
功能 有 : 全 维持 和 控制 细胞 形状 ， 在 非 球体 的 
细胞 内 或 细胞 伸展 部 位 ， 微 管 能 保持 其 不 对 称 
的 特殊 形状 ， 如 神经 细胞 的 轴 突 ， 直 上 肠 乳 突 的 
HM, OB SAWE, MRAR PH be 
毛 ， 有 多 种 微 管 组 合 形式 ， 能 产生 多 种 运动 网 ize SRE 

形 ; @ 运 输 胞 内 物质 的 通道 ， 如 将 神经 细胞 内 OSEM, 1992) 

WO A BE 2 ES eh, SILA Bg aie ba c AMET oM B= RIA 
点 和 多 种 分 小 腺 等 作用 部 位 ; 四 参与 细胞 分 

裂 ， 在 进行 有 丝 分 裂 的 细胞 内 ， 微 管 形成 纺 绎 丝 联结 染色 单 体 。 

Pk (microfilaments) 为 实心 的 丝 状 结构 ， 在 不 同类 型 的 细胞 中 ， 它 们 的 直径 及 功能 
存在 差异 。 在 非 肌 细胞 质 内 密集 成 束 或 无 规则 分 散 ; 在 肌 细 胞 中 构成 具有 收缩 能 力 的 肌 原 
At, MALE ANGE AK AUREARE OM, MEER HME, AA 
十 肌 细胞 的 细 肌 丝 ， 后 者 主要 成 分 为 肌 球 蛋白 ， 相 似 于 肌 细 胞 的 粗 肌 丝 。 微 丝 具 有 收缩 能 
力 ， 在 胞 质 内 与 微 管 共同 承担 保持 细胞 形态 和 参与 细胞 运动 的 功能 。 


3.2 FOR WE fe oh H 


昆虫 的 微 管 、 微 丝 结构 和 功能 与 其 他 动物 存在 异同 。 屁 虫 的 微 管 和 微 丝 的 骨架 作用 和 
运输 功能 与 其 他 动物 相同 ， 如 在 神经 细胞 内 主要 是 保持 非 球 体形 态 和 运送 神经 递 质 。 昆 虫 
肌 细 胞 的 肌 原 纤维 的 粗 肌 丝 和 细 肌 丝 虽然 蛋白 质 成 分 和 构 弄 与 疹 椎 动物 的 相似 ， 但 粗 肌 丝 
各 细 肌 丝 排列 组 合 木 同 。 而 昆虫 精细 胞 的 凑 毛 微 管 的 数 日 和 组 合 变化 较 多 ,使 昆虫 糖 子 有 
多 种 运动 形式 。 


3.2.1 精细 胞 


民 虫 精子 鞭毛 的 微 管 组 合 形式 的 变化 赋 子 它 多 种 过 动 形 式 。 屁 虫 精子 牙 毛 的 轴 丝 内 证 
要 有 二 种 微 管 ， 剖 微 管 、 冯 微 管 和 中 心 微 管 。 多 数 昆 虫 为 9+ 9+2 HAM RM, SR 
虫 微 管 的 组 成 发 生变 化 ， 原 尾 目 比 虫 的 轴 丝 仅 有 12 条 或 14 条 双 微 管 ， 无 其 他 构造 ， 弹 是 


| 
| 
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日 、 革 站 月 、 对 日 、 继 起 日 的 轴 丝 内 副 微 管 消失 ， 保 持 闻 9+ 2 的 低 等 精子 类 型 ; 昨 蟒 目 
ERILE A++ OBR; REN WEB (Sciara coprophila) MEKE EEH Li 
管 ， 而 有 70 RIER 70 条 副 微 管 呈 螺旋 形 排 列 。 

因 轴 辫 微 管 组 合 形式 的 变化 ， 昆 虫 精子 运动 是 一 种 复杂 的 纤毛 运动 。 它 的 复杂 性 是 由 
精子 车 毛 的 支撑 和 伸缩 的 构造 决定 的 。 如 虱 目 昆虫 的 9+ 2 式 轴 丝 精 季 ,只 进行 简单 的 低 
频率 波动 ， 波 长 等 于 或 大 于 稻 毛 长 度 。 多 数 昆虫 具有 9+ 9+ 2 RAMOS, I Ee 
旋 形 波动 ， 由 波幅 相等 的 两 个 波 构 成 。 上 共有 9+9+2 式微 管 和 含有 ATP 酶 附 体 的 精子 ， 
能 综 全 上 述 两 种 的 波动 形式 。 如 黄粉 甲 的 双 螺 旋 直 线 轨 道 运 动 。 精 子 运动 的 能 量 是 由 鞭毛 
复合 体 中 粮 醇 解 和 线粒体 内 腔 三 法 酸 循 环 提供 的 。 能 源 物质 主要 来 自 精细 胞 形成 时 贮存 在 
副 微 管内 的 糖 原 ，- 部 分 米 自 精液 与 受精 村 分 泌 的 糖 类 。 无 核 精 子 可 能 促进 有 核 精子 运 
动 的 作用 。 此 外 ,精子 的 运动 还 受到 含 气量 ,温度 .介质 中 的 氢 离 子 浓度 和 诊 透 压 的 影响 。 


3.2.2 MEHE 


LURAHE (myofibril) 是 肌 细 胞 特 化 的 功能 细胞 器 ， 这 种 细胞 殴 由 许多 特殊 的 纵向 微 
丝 〈 蛋 白质 肌 丝 ) 聚合 而 成 。 它 们 与 非 肌 细胞 的 微 丝 在 形态 结构 、 化 学 成 分 和 运动 机 理 等 
方面 有 许多 相似 之 处 。 因 肌 厌 纤维 中 粗细 不 同 的 蛋白 肌 丝 有 次 序 的 平行 排列 和 相 世 穿 猎 ， 
使 整个 肌 细胞 ， 态 至 整 条 肌肉 呈现 出 明显 的 模 纹 结构 。 在 偏光 显微镜 下 呈现 出 明 嘻 相间 的 
带 状 构造 ， 其 中 呈 强 双 折射 的 称 为 暗 带 或 A 带 ， 双 折射 较 弱 的 称 为 明 带 或 ! 带 。 在 A 带 
中 间 有 一 段 相对 较 亮 的 区 域 ， 称 为 中 带 或 了 带 ， 昌 带 中 央 又 有 一 条 明显 的 暗 线 ， 称 为 M 
带 。 在 工 带 中 间 也 有 一 个 高 度 双 折射 的 狭 窗 区 ， 称 为 Z 盘 (ZH). NRA ZA 
之 间 为 一 个 肌 节 (sarcomere)， 这 是 肌肉 收缩 的 基本 单位 。 收 缩 蛋白 纤 丝 上 要 有 有 粗 肌 丝 和 
ULE BUA, MLE A 带 区 域 ， 细 肌 丝 起 始 于 民 盘 ， 跨 过 工 带 ， 向 两 边 延 伸 ， 插 入 从 
带 内 达到 于 带 的 边缘 ， 而 M 带 则 是 粗 肌 丝 中 间 点 的 连 线 ， 在 这 区 域内 不 存在 细 肌 丝 〈 图 
1-29)。 
BAMA PADMA -的 肌 球 
SA (myosin) 分 子 聚合 而 成 。 肌 球 
蛋白 是 一 种 纤维 状 蛋 白 ， 分 子 结 构 苦 
BER, 分子 尾部 是 1 对 BEEK 
E, LAM R OE RAS is 
作用 。 头 部 有 4 根 较 短 的 肽 链 组 成 外 
突 ， 具 有 两 个 活动 中 心 : 一 个 是 肌 动 
蛋白 结合 中 心 ， 能 与 肌 动 蛋白 结合 形 
成 肌 动 球 蛋 白 横 桥 ; 另 一 个 是 ATP Hi 
活 作 中 心 ， 它 在 形成 肝 动 球 重 白 柄 枚 “为 HE 全 0 人 
时 ， 分 子 构 像 发 生变 化 而 被 激活 ， 能 (Tregear, 1977) 
水 解 ATP， 释 出 能 量 ， 从 而 改变 肌 动 
REAM MB. Bik, WRATH ETRE: KARAMA; SMARA 
结合 ， 形 成 以 横 桥 联结 的 肌 动 球 蛋 白 ; KE ATP, 将 化 学 能 转变 成 机 械 能 ， 为 模 桥 处 分 


















































图 1-29 单 根 肌 原 纤维 结构 及 肌 丝 排列 形式 
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A130 MEMRAM RAR ARR 图 1-3] 尼 虫 肌肉 粗细 纤维 的 排列 形式 
1. MRHASTAA 2. 肌 球 和 蛋白 在 粗 纤 丝 中 的 康 合 Lb REE BE RAT RL SELE 1:3 排列 
3. MSHE f Ae RSF AE BO ER 2. REIMAA HE AAR 
(Huxley #, 1971} CERK., KAE, 1994) 


细 肌 丝 的 二 要 组 分 是 肌 动 蛋白 (actin)。 肌 动 蛋白 有 两 种 形式 : ， -种 是 单个 球状 分 于 
称 为 肌 动 球 址 和 白 actomyosin); 另 -种 是 它 的 聚合 形式 ， 旦 串珠 状 ， 称 为 纤维 状 肌 动 蛋 
白 。 细 肌 丝 就 是 由 两 条 纤维 状 肌 动 重 白 相互 关 绕 形成 的 。 此 外 还 有 两 种 重 相 的 蛋白 : OR 
妥 球 蛋白 ， 是 一 种 肌 丝 状 蛋白 ， 工 在 肌 动 熏 白 绰 绕 的 止 粳 内 ， 每 个 分 子 的 原 肌 款 蛋 日 与 了 
个 分 子 的 册 动 蛋白 球 绪 合 ， 能 阻止 肌 动 款 重 所 横 桥 的 形成 ， 四 肌 钙 蛋白 ， 是 一 种 调节 蛋 
G, EMMER? WAR I 个 分 子 肌 钙 蛋白 ， 它 能 与 钙 离 了 结合 ， 改 变 整 
个 分 子 的 构 型 ， 使 肌 动 蛋白 能 与 肌 球 晶 白 形 成 肌 动 球 全 扯 横 桥 。 

Meee FZ oh, E - 定 的 比例 和 方式 插入 该 肌 节 的 粗 肌 丝 中 。 与 高 等 动物 不 同 ， 
昆虫 肌肉 的 粗细 肌 丝 的 比例 通常 为 4:3， 和 而 且 每 - 细 肌 丝 均 位 于 相 邻 的 两 个 粗 肌 丝 的 中 
间 ， 在 粗 朋 丝 周围 形成 一 个 六 角形 的 包 图 图。 内脏 肌 中 细 上 遇 丝 的 比例 可 达到 1:6， 也 就 是 
每 根 粗 肌 丝 的 周围 圈 友 12 RAN CM 1-31)。 


3.2.3 神经 细胞 


神经 细胞 内 特征 性 细胞 器 为 神经 原 纤维 、 册 大量 的 微 管 和 微 丝 组 成 昆 吓 神经 细胞 主 
要 包括 细胞 笨 和 轴 突 两 部 分 。 轴 突 内 的 细胞 器 林 回 于 细胞 体 ， 特 刊 在 周 缘 昼 经 的 轴 突 内 ， 
沿 轴 突 纵向 分 布 的 微 管 、 微 丝 特别 丰富 ， 周 转 还 伴随 许多 神经 分 泌 颗 粒 和 线粒体 。 

神经 胶 细 胞 内 微 管 也 较 丰 富 。 神 经 腕 细胞 也 是 神经 系统 的 组 成 部 分 ， 神 经 不 需要 的 营 
养 全 由 胶 细 胞 供应 。 神 经 胶 细胞 内 丰富 的 微 管 ， 能 保护 它 的 胞 质 片 层 旦 螺旋 状 环绕 在 铀 突 
外 转 ， 合 它 执行 支持 、 保 护 和 滋养 神经 的 功能 。 在 许多 昆虫 中 ， 附 着 在 遇 肉 、 背 血管 、 和 后 
殖 腺 和 分 泌 逐 体 上 的 昼 经 轴 突 及 其 神经 疫 细 胞 内 征管 相当 丰富 。 它 们 不 但 作为 细胞 骨架 ， 
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还 可 能 参加 细胞 内 物质 代谢 ， 以 及 运送 神经 递 贰 到 作用 部 位 ， 使 之 产生 反 永 、 
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蝙 虫 生殖 细胞 的 发 生 和 形成 是 按 一 般 生 物 学 规律 进行 的 ， 它 受到 保 幼 激素 和 赔 皮 激素 
的 调控 。 屁 虫 的 种 类 和 数量 在 生物 界 都 居 首 位 ,其 原因 除了 昆虫 作为 一 个 类 料 ， Ne i 
小 、 食 物 范围 广 、 生 活 周 期 短 和 适应 性 强 等 有 利 轩 素 以 外 ， 更 重要 的 是 昆虫 共有 强大 的 生 
殖 能 力 和 特 萄 的 生殖 适应 性 ， 两 性 生殖 使 昆虫 种 群 能 保持 大 时 的 遗传 结合 休 ， 保 证 了 昆虫 
REVERB. 

SHA 2h Oy ATA, hc PE ok IP A ARE RI RSE AY 
特殊 结构 ， 不 但 能 保证 精子 进入 卵 内 受精 ， 而 且 还 有 良好 的 通气 保水 性 能 ,保证 了 凸 胎 发 
育 的 完成 。 

生殖 系统 特有 的 结构 和 坊 能 ， 赋 巴 民 忠生 殖 细胞 具有 极 强 的 生命 力 ， 它 与 富 遇 数 量 的 
消长 密切 相关 ， 因 而 受到 人 们 的 重视 。 


1 精子 的 发 生 与 形成 


EERTE (spermatogenesis) 是 在 精 巢 内 以 生 精 赛 (spermeyst) 为 单位 进行 
的 。 在 同一 个 生 精 桔 中 ， 由 于 精 原 细胞 进行 不 完全 的 胞 质 分 撒 ， 使 所 有 的 精 母 细胞 都 通过 
细胞 质 桥 徙 此 相连 。 在 减 数 分 妥 以 后 ， 精 原 绸 胞 继续 保持 了 这 种 连接 方式 ， 细 胞 质 桥 可 以 
使 细胞 内 营养 物质 在 细胞 之 间 流 通 ， 并 县 还 可 
借 此 沟通 信息 。 因 此 ， 同 一 个 生 精 囊 内 所 有 精 
细胞 的 分 裂 和 发 育 都 是 同步 进行 的 ， 在 同时 期 
内 能 够 产生 足够 的 精 二 ， 保 证 精子 在 相互 竞争 
条 件 下 受精 。 


1.1 AREARE 


WA (testes) HW DAE RAB ot 
状 ， 借 气管 和 脂肪 体 固定 在 消化 道 的 背面 或 侧 
mo WARASE (testicular tubes) 的 数 
日 和 形状 在 不 同 种 类 的 昆虫 中 变异 很 大 。 人 各 的 
小 管 之 问 是 相互 分 开 的 ， 有 的 则 是 结合 在 - -起 ， 
TERA. BHAA EHAA HHA 
1S RUE, SM H ti 
MER, TEBE RRA BL TER, ETR =、 i oye we 
ASAE, WEEMS “Seema a meneece 
达 100 RAE. REEMA ERA ANAUE 5. a 6 MM 
发 育 的 情况 ， 长 撒 的 小 管 从 顶部 亲 基 部 分 为 四 7. ET SCAR B. APRA 
TRA: 精 原 区 、 生 长 区 、 成 熟 区 和 转化 区 (ORK. FB. 1996) 























图 1-32 AEE sh RAR A EPA UT 
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(图 1-32)， 但 足 很 多 民 虫 的 精 巢 小 管 不 是 长 形 的 ， 


因此 分 区 并 不 明显 。 Ji bt AH 









L2 精子 发 生 a 
HAF (spermatozoa) eB IAE JA M e it E 
生长 期 和 成 熟 期 ， 最 后 经 过 转化 期 才能 形成 成 熟 的 
HS. 
精子 发 生 (spermatogenesis) HOW, TEED MaN SmE 
管 贰 端 有 许多 干 母 细胞 围绕 着 AETHER a Bea 


巨大 的 端 细胞 Capicalcell).. f+ T 8: 4m Ae ie E 
LHR, PSA E Se ee AR E A E 


(sbermatogonium)， 当 干 母 细胞 退化 时 ， 这 种 分 裂 结 AAA 4i 
R, TRARRE. NAD AE A H E A ie k NE CRIE 





精细 胞 


ak, AAA, AAD, TFA 

胞 还 以 多 胞 体形 式 构成 顶端 复合 体 。 复 合体 中 的 线 

粒 体能 转移 到 精 原 甸 胞 中 , 但 这 种 联系 不 久 就 告 消 i 
兴 。 每 个 精 原 网 胞 被 来 源 于 中 胚层 的 多 个 细胞 所 包 
E, SARI TAREE (spermatocyst). SIH 图 1-33 ETE AEA em MUA AR 
BRIERE, HAH 8 TENANE OB PULP FPR 

的 细胞 也 可 能 来 自 缺 乏 营养 而 不 能 继 绪 发育 的 精 原 (Browder, 1984) 

细胞 )。 在 生长 区 ， 生 精囊 中 的 精 产 细胞 一 般 经 过 6 一 8 次 分 裂 ， 可 以 产生 64 ~256 个 精 母 
细胞 〈spermatocyte)。 初 级 精 母 细胞 在 生长 后 期 ， 进 行 两 次 连续 的 成 熟 分 型， 第 一 次 为 减 
数 分 裂 ， 第 二 次 为 等 数 分 裂 ， 结 果 使 每 “个 双 倍 体 的 初级 精 母 细胞 ， 形 成 4 个 单 倍 体 的 精 
细胞 《图 1-33)。 

经 两 次 成 熟 分 裂 后 ，mRNA 依次 分 配色 次 级 精 母 细胞 和 精细 胞 中 ， .下 要 到 精子 开 
成 脐 ， 才 具有 继续 翻译 的 功能 。 并 始 合成 特异 性 级 白质 ， 促 进 精细 胞 问 成 熟 的 精子 转化 
和 精子 发 生 是 由 特定 的 基因 控制 的 。 在 初级 精 母 细胞 期 Y 染色 体 上 有 6 个 巨 形 的 祥 (loop)， 
类 似 于 孵 本 细胞 灯 刷 状 染 色 体 的 侧 环 ,转录 mRNA, ARRES RIEG, U Yik 
色 体 上 缺少 任何 一 个 祥 ， 精 细胞 发 育 就 会 出 现 异常 。 


1.3 精子 的 形成 


LAUT IER (spermiogenesis) 过 程 包括 一 系列 形态 和 结构 的 变化 。 鲍 姻 目 真 核 精 
子 在 形成 过 程 中 ， 首 先是 精细 胞 可 伸 长 ， 核 向 精细 胞 头 部 移动 鞭毛 部 分 冬 剧 伸 长 ， 然 后 
核电 随 着 伸 长 ， 精 细胞 赛 由 长 棱 形 发 育成 纤维 状 ， 精 子 束 开始 形成 。 在 小 地 老虎 的 5 Ii 
是 中 ， 每 个 精 果 中 可 以 见 到 5 000 多 条 真 核 精子 束 。 成 熟 的 精 OO, HEE SRE en, 
长 达 360nm， 核 长 27nm， 含 有 丰富 的 DNA, 

小 地 老虎 无 核 精子 的 形成 ， 明 显 的 不 同 于 真 核 精 上 : 首先 精细 胞 囊 的 一 端 变 得 较为 细 
长 ， 搂 着 两 问 同 时 仲 长 ， 微 核 滞留 在 中 问 的 脱 大 部 分 ， 以 后 逐渐 缩小 ， 微 核 中 DNA 也 不 
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BRD, UE BRM Rh He HE 
sana Gime GRRE 精 梨 中 有 3 000~7 500 RAK, KYM 
AVAGO HII, METAR 

WTR KH fE BAE LA RERUN 
米 的 时 候 ， 才 游离 开 来 ， 成 为 分 散 的 精 
子 ， 而 无 核 精子 在 受精 棵 的 副 侣 中 ， 逐 


WARIWA (图 134). 
1.4 真 核 精子 与 无 核 精子 


鳞 王 日 屁 贝 的 精子 具有 两 型 坝 象 : 

一 类 是 真 核 精 (eupyrene 或 nucleate)， 

具有 处 正 的 生殖 功能 ; 另 - -类 足 无 核 精 

CURIA FR F (apyrene RK anucleate), 只 有 营养 功 

te ST oh 能 TEPISE A H E m i BA, RB BE 

Tee OE A sean ecm Mea, 2 HIE ME BON A 

ABE BEE FY A ER Ba 

FAR TES EA AY 5 TBR AE HA 2 HE A RS EAEN. EEA REBAR ROR IIR 

AREA, MOORES ALT ORAS RE PARK. MOR RES} MAS KERN 

FE ARERR AR , A Er A e PAE 2 Je DA ES Zh, BO ea, 
ERB, FA E OR EE- RER GB EB TRA EH, 

DEER. ARRIR BE BR th BORE ETE ORDIN, SWAEN 
BRA 2 RAE AR ER TBS, EARE TREH, TEMA Py, Ae 
有 多 种 级 别 的 真 核 和 无 核 生 精囊 。 无 核 精子 的 出 现 受到 -种 血 淋 巴 因子 的 诱导 ， 至 师 龄 
Sd 时 ， 精 原 细胞 村 消失， 终止 精子 发 生 过 程 。 从 一 个 真 核 初 级 精 母 细胞 发 育成 为 一 条 真 
核 精子 桌 ， 历 时 15d， 无 核 的 只 有 7.5d。 

鳞 翅 月 昆虫 真 核 精子 数量 极 多 于 无 核 精子 ， 这 对 二 提高 成 虫 的 生殖 力 是 有 积极 作用 。 
许多 学 者 认为 无 核 精 子 具有 如 下 的 作用 :无 核 精子 在 肉 由 生殖 道内 为 真 核 精子 提供 营养 ， 
无 核 精子 被 丢失 的 核 中 的 DNA 被 代谢 并 作为 糖 原告 物 合成 的 原料 ， 攻 助 真 核 精 子 在 肉 虫 
生殖 道内 获得 道内 的 竞争 能 力 ; 帮助 真 核 精 了 在 峻 虫 生殖 道内 转移 ， 为 真 核 精子 通过 精 梨 
的 基 腊 打道 道路 ; 无 核 精子 推迟 雄 虫 的 再 交配 ， 碱 少 精子 竞争 的 可 能 性 ， 从 而 有 利于 本 次 
交配 的 真 核 精子 的 活力 。 所 以 ， 鳞 遍 目 忆 虫 产生 无 核 精子 是 一 种 十 分 经 济 eR Ry 
质 的 进化 结果 ， 大 量 的 无 核 精子 对 于 真 核 精 了 的 移动 、 营 养 、 存 活 及 全 最 终 的 受精 过 程 、 
都 起 着 至 关 重 要 的 作用 。 


1.5 精子 的 结构 


昆虫 精子 长 约 300nm， 直 径 小 子 Inm， 体 细 长 。 头 部 长 ， 内 有 项 体 复合 体 和 核 。 HE 
RK, CHROEN, ABARTH: UM, Sey EE, BARREME 
HER (E 1-35). 


精 原 绍 胞 可 
@ 


AAA 5 











发 育 中 的 精子 束 
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多 数 屁 贝 精子 的 质 膜 分 为 内 、 
中 、 外 三 层 ， 有 的 质 膜 外 还 附加 、 
FASE E 8 4 (glycocalyx). ÆX H, 
AGH BWR EL, EE Sb 
有 片 状 外 长 物 。 但 大 多 数 种 类 的 精 
了 无 这 种 外 长 物 。 

昆虫 的 精子 - 般 都 有 项 体 复合 体 
(acrosomal complex)。 是 由 高 尔 基 复 合 
ETRE TEISE A EA 
多 数 种 类 的 顶 体 复合 体内 部 为 稠密 结 
5, VA BER A, SHEH MORTAR 
物质 。 但 在 其 他 昆虫 中 ， 顶 休 层 次 较 
为 简单 ， 有 的 其 至 没有 顶 体 。 

精子 的 核 较 长 ， 前 端 早 纺锤 形 或 
RE, AN MEME, HA 
密 而 均匀 ， 由 单 倍 体 DNA 组 成 ,不 含 
RNA, 核 中 主要 含 精 氨 酸 、 赖 氨 酸 和 
组 氨 酸 等 组 成 的 精 候 白 和 组 蛋白 。 

Be i FY HR Ee ae 
微 管 和 中 心 微 管 组 成 ， 道 常 皇 9+ 
9+2 的 模式 。 此 和 外， 还 存在 - 些 连 








- 图 1-35 RANTRE 
接 结 谷 ， 如 双 微 管 伸 向 中 央 突 起 的 (Chapman, 1982) 


辐射 链 (radial links， 呈 辐射 状 排列 


的 片 层 结构 ); BERZH A HRE (coarse fibres), WEA ATP 酶 和 UTP 隋 活 性 。 在 
鞭毛 的 轴 丝 中 ， 有 :个 或 多 个 晶体 结构 的 附 体 ， 一 般 认为 来 源 于 高 尔 基体 。 

线粒体 已 特 化 成 长 形 结构 ， 位 于 鞭毛 两 侧 。 它 们 的 细微 形态 在 昆虫 种 问 变 化 较 天 。 低 
TERREA, SEER, KARERE, MERE, RAR RAAG E EN 
WE. BRA a, WEER MBER TE a Oy Pee SR H 
关 的 酶 类 。 竹 节 虫 总 科 (Phasmoidea) 精子 中 不 存在 线粒体 。 

中 心 粒 侧 体 是 -个 致密 的 矢 精 ， 它 是 积 巡 磊 性 蛋白 和 装配 菇 毛 轴 丝 物质 的 场所 ， 并 具 
有 连接 头 部 和 尾部 的 作用 。 


2 ” 孵 子 的 发 生 与 成 熟 


昆虫 孵 子 发 生 是 在 孵 贷 内 进行 的 。 屁 虫 胚胎 的 发 育 早期 ， 分 离 出 原 牛 殖 组 胞 (pri- 
mordial germ cell)。 孵 在 未 受精 询 ， 就 开始 形成 预定 的 生殖 细胞 的 孵 质 区 。 这 种 特 化 的 细 
胞 质 ， 常 位 于 卵 的 后 端 ， 在 显微镜 下 呈现 出 大 而 稠密 的 里 粒状 单 导 。 当 卵 质 区 被 核 占据 以 
Ki, EWER “个 由 大 细胞 组 成 的 缓慢 进行 有 丝 分 裂 的 岗 胞 群 ， 后 来 迁移 到 胚胎 内 部 ， 最 
终 进 人 生殖 腺 中 。 牛 殖 腺 的 非 牛 第 性 组 织 ， 也 起 源 FEPER, 以 后 形成 滤 泡 细胞 。 











2.1 PRS PRE 

SEAL (ovary) Aeh AA ON BEAR OAD REAR SREB ETE ot A AK BR 
生殖 区 (RAIK), EEE 2a ta Sp SP E Ad, FR ie a eR BS 
胞 ; EKK, bE MRAM SHH A, BR-RWADA AE, SNR 
POORER, ZAMAN, Sh PUA ARAM (follicle cell), AW 
卵巢 管内 还 有 滋养 细胞 。 

MERARI AEREN ERERKEN ILAR, WARMER X 
(MANARA) BRA RE (panoistic ovariolc)， 没 有 滋养 细胞 ， 见 于 较 原 始 的 
BAP, ABA, a AA, ERLE, hoe 
(telotrophic ovariole), HFA HL FOP RRO, MÆR (nutritive cord) ‘FON AE 
MEHE, LPARAM A (LAER) BH; ARME (polytrophic ovari- 
ole) ， 滋 养 细胞 位 于 卵 室 内 或 卵 室外 ， 在 卵巢 管 中 与 卵 母 细胞 形成 交 蔡 排 询 的 形式 ， 常 见 
FikHO. RAH., WMA, IA HANA HHAREA P. 


2.2 卵子 发 生 


孵 子 发 生 在 卵巢 管内 进行 。 在 卵子 的 分 裂 过 
程 中 ， 由 原生 殖 细 胞 经 过 增殖 期 、 生 长 期 与 成 熟 
期 三 个 阶段 。 在 增殖 期 形成 卵 原 细 胞 《oogo 
nia); EEKE AR OWE HS (oocytes); 在 成 熟 
期 形成 卵细胞 Cootids). SU AT tH NUK A RI 
区 (germarium). EK (growth zone) 与 成 熟 
区 (maturation zone). 

BARONE 24: (oogenesis) 始 期 ， 原 生殖 细 
胞 经 增殖 期 产生 一 定数 量 的 卵 原 细胞 ， 大 多 经 3 
次 分 裂 ， 才 进入 生长 期 这 时 卵 苹 细胞 开始 沉积 
卵黄 ， 体 积 迅 速 增 大 ， 嫌 级 卵 母 细胞 经 过 两 次 
成 熟 分 裂 (除尘 谦 日 中 大 多 数 种 类 以 外 ， 一 - 般 第 
次 分 列 为 减 数 分 裂 )， 卵 细胞 开始 成熟 ， 逐 浙 
从 卵巢 管 向 外 排放 ， 但 这 时 孵 核 并 没有 成 熟 ， 处 
于 第 二 次 成 熟 分 裂 的 中 期 ， 一 直 要 等 到 精子 进入 
卵 峡 细胞 时 才 完成 分 型， 形成 - -个 单 倍 体 孵 母 细 
胞 和 3 个 极 体 ， 笃 此 卵细胞 才 完 全 成 熟 ， 等 待 受 
精 (图 1-36)。 























PENRRARGA aaa 

R EF 前 . g a fl 相 即 核 的 成 熟 与 受精 : 中产 朋 当 时 ”人 @ 产 后 I00 

N REMEN RT KRA, BEA OP imine 全 产后 140min cn HEL in w 
以 后 ， 雌 厦 生 殖 逐 发 生 分 化 ， 久 梨 管 项 部 的 卵 原 分 型 校 pbl -BA pb2 BIA pen HATE 
细胞 进行 增殖 ， 至 3 龄 幼 贝 未 期 ， 每 个 细胞 绿 aE EE ynag 


次 分 烈 ， 生 成 8 个 细胞 组 成 的 细胞 余 ， 但 只 有 1 CRW, 1970) 
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个 成 为 卵 母 细胞 《另外 7 了 个 成 为 滋养 细胞 )。 此 后 为 滤 泡 细胞 所 包 图 ， 到 羽化 前 2~3d， 


卵巢 管 档 中 已 充满 卵 粒 。 
2,3 滋养 细胞 的 产生 


滋养 细胞 (trophocyte) 能 为 孵 子 发 生 提 供 营 养 ， 在 卵巢 管内 的 产生 方式 因 卵 巢 管 类 
型 不 同 而 宣 。 细 胞 分 化 过 程 也 不 同 ， 在 无 滋 式 卵巢 管 中 ， 原 邹 区 除 生殖 纲 胞 以 外 ， 只 有 1 


种 前 滤 泡 组 织 (prefollicular tissue) 能 产生 滤 泡 细胞 ， 


ARRERA, OE A LEAT Aa 
绢 分裂 时 ， 细 胞 的 分 裂 尚 未 完成 ， 这 时 相互 之 间 有 
AS (intercellular bridges) 相连 接 ， 其 中 - -个 
细胞 分 化 为 卵 母 细胞 ， 其 余 的 分 化 为 滋养 细胞 。 当 
Bp AR SA MDE AES Gr, KFARA a 
WARR (nutritive cord) 45 UAE HARE, H 
FFA Ml A FE a RE A TR RO 
外 ， 在 卵 母 细胞 外 周 ， 还 有 -AE He. 

端 滋 式 滋养 细胞 的 分 化 过 程 存在 种 间 差 异 。 如 
Ka (Oncapeltus) 的 原 孵 区， 滋养 组 织 明 显 地 分 
为 3 个 形态 不 间 的 区 域 :顶部 的 流 养 细胞 分 型 旺 
盛 ， 相 互 之 间 有 细胞 间 轿 相连 ; 中 部 细胞 界限 不 
清 ， 核 大 且 聚 集成 其 ;基部 因 有 丝 分 裂 的 结果 ， 细 
跑 较 天， 中间 的 细胞 质 形成 滋养 条 Ctrophic core)。 
在 滋养 体内 ， 部 分 细胞 核能 合并 成 大 核 (giant nu- 
cleus)， 待 核 破裂 后 ， 内 含 物 释 放 到 细胞 质 中 、 但 
是 ， 夭 翅 目 昆虫 滋养 细胞 在 原 卵 区 内 ， 既 不 分 裂 ， 
也 不 形成 滋养 稻 ， 而 形成 以 胞 质 间 桥 连接 的 合 胞 体 
(syncytium) o 

多 滋 式 卵 偶 管 的 滋养 细胞 和 端 滋 式 的 相同 ， 也 
是 卵 十 细胞 的 姐妹 细胞 〈 但 双 翅 目 中 行 幼体 生 交 的 
Sh, CATA ae SR aR A Raa). SR ay 
SRRA A J GN OK AGA ABA}, 1 OND A AY 
TA (oogonia stem cell)， 通 过 有 丝 分 裂 产 生 2 
个 子 细胞 ， 其 中 1 个 为 干细胞 ， 另 1 hy ee 
胞 cystoblast)。 通 过 4 次 有 丝 分 裂 ，16 个 细胞 相 








但 不 形成 滋养 细胞 。 





第 五 次 分 列 


图 1-37 果 刚 的 孵 母 细胞 和 滋养 细胞 
分 化 图 解 
未 干 组 胞 分 裂 出 1 个 包 于 细胞 ， 经 4 次 分 裂 ， 
其 中 1 个 成为 煞 母 细胞 ， 其 作为 波 养 细胞 
(Koch, 1967) 


TEAR CRE) 相连 ， 其 中 2 个 细胞 具有 4 个 环 管 ， 仅 有 1 个 细胞 发 育成 卵 母 细 


和 胞 ， 其 他 均 发 育成 游 养 细胞 《图 1-37)。 
2.4 滤 泡 细胞 分 化 


恋 泡 细胞 (follicular cell) 包 图 在 卵 母 细胞 和 滋养 细胞 的 外 周 ， 当 卵 母 细胞 和 滋养 细 


AEA DUS , AUR 2 UA, FR Pe hg aS a, 
ETA AE, HERBS TIN, TR th, ABABA, RERA 
扁平 体 。 它 们 的 功能 是 为 卵 母 细胞 提供 营养 。 在 卵黄 沉积 时 ， 绝 胞 间 孙 形成 通道 ， 使 卵 母 纳 跑 
能 从 血 淋 巴 中 咀 收 到 孵 黄 蛋 白 种 有关 的 营养 物质 。 此 外 ， 还 能 分 沙子 黄 膜 和 孵 充 〈 
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图 1-38 鳞 旋 目 嫩 类 四 子 发 生 图 解 
UE HPAES Ek A MERER BWR 


C. RATAN D. MRAVA E. MIG F.M 


1. RAME 2. 滋养 细胞 3. BRAM 4. 5. 营养 尝 6. MARE 7. A GAREM) 
(EKR, EHK, 1993) 





2.5 RA 


当 卵 母 细胞 进入 生长 期 以 后 ， 即 进入 卵黄 发 生 (vitellogenesis) 阶段 开始 沉积 卵黄 
BR, ARAL A, RMR RA DER. .一 类 是 由 路 母 细胞 自体 合成 的 内 
源 性 卵黄 ， 另 一 类 是 由 孵 母 细胞 以 外 的 组 织 和 细胞 合成 的 ， 即 异体 合成 的 外 源 性 卵黄 。 九 
黄 虽 以 蛋白 质 为 主 ， 但 成 分 士 分 丰富 。 


2.5.1 蛋白 质 





FRET ALD YE BR ab. ARS ON REE E (vitelin), HN BERRY (vitel 
logenin) 和 载 脂 蛋白 Cipophorin) 3#. DEBRA EGMEESRE SG, WHA E 
它 的 前 体 ， 载 脂 蛋 白 是 沉积 卵黄 时 运输 脂 类 的 载体 。 

孵 母 细胞 、 涉 泡 细 胞 、 溢 养 细胞 和 脂肪 体 纲 胞 都 能 合成 贸 黄 蛋白 。 卵 母 细胞 的 合成 作 
用 ， 在 无 流 式 卵巢 中 最 为 突出 ， 它 的 灯 刷 状 染 色 体 有 较 多 的 RNA， 具 有 合成 看 白质 的 能 


力 。 滋 养 细胞 还 通过 自身 的 解体 ， 向 卵 母 细胞 输送 孵 黄 蛋 白 。 


县 滋 式 的 游 母 细胞 核 不 产生 灯 刷 状 染 色 体 ， 它 的 功能 在 卵子 发 生 期 是 关闭 的 ， 而 由 滋 


状 细 胞 的 核 重 复 提供 基因 模板 ， 为 孵 母 细胞 的 生长 发 育 提 供 RNA, 滋养 细 胞 台 成 的 
RNA， 通 过 一 定 的 通道 输入 孵 母 细 胸中 (图 1-39)， 孵 细胞 发 育 非常 迅速 ， 说 明 滋 养 绚 胞 
的 RNA ARREST IRA. (AM, RETRA AE 8d 时 间 (FER f wR I at OH 
子 发 育 需要 100d), MIRA DNA 的 含量 比 副 母 细 胞 的 高 024. BP ORG 


15 个 滋养 纳 胞 ， 这 就 相当 于 刀 干 个 染色 体 的 功能 组 ， 在 短期 内 就 能 根据 孵 母 细胞 的 需要 
合成 卵黄 蛋白 。 
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图 1-39 ReMANO 
m PETR" EAER 
(Berry, 1985) 


MEE 90 Be RC A ERRA. MDEA RKA 





E H d AY 70% ~ 


90%, BA Jr RE BAL REL H, a OL EES, RA ERK E 
H, CRO RRREA, LEMAR ROR, ER, CHA 





EAO DA E BOL i E E PE OBO eae th aE 
(Loof, 1972) 
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成 量 达 到 脂肪 体 合成 量 的 20% 以上。 

卵黄 原 货品 是 由 脂 类 、 碳 水 化 合 物 、 胡 葛 卜 素 等 多 种 成 分 组 成 的 复合 恒 白 。 其 脂 类 上 
SEP, SMR; 糖 类 主要 是 睹 露 糖 ， 并 有 少量 氨基 葡萄 糖 和 戊 猪 。 脂 肪 休 在 合 
成 卵黄 原 蛋 包 时 ， 先 合成 一 个 较 大 的 多 肽 前 体 ， 释 人 血 淋 巴 中 ， 被 卵 母 细胞 吸收 时 ， 又 进 
行 特异 性 的 分 能 和 合成 。 飞 蝗 脂肪 体 合成 的 卵黄 原 蛋 白 前 体 的 分 子 基 (225 ~ 235) x 
105u， 在 血 淋 巴 中 分 解 为 5 个 亚 基 ， 然后 肯 进 . 步 合 成 为 成 熟 的 卵黄 原 盘 白 。 

卵 侠 细胞 对 卵黄 原 蛋 白 的 吸取 具有 高 度 选 择 性 和 种 属 特 异 忻 。 它 通过 微 胞 饮 方 式 
Cmicropinocytosis) 氢 取 卵黄 原 蛋 白 〔 图 1-40)。 而 卵黄 诛 尾 白 本 身 具 有 刺激 卵黄 沉积 的 能 
力 ,促进 卵 母 细胞 产生 胞 饮 作 用 。 如 惜 古 比 天 甜 蛾 卵 尽 细胞 中 的 孵 黄 原 淫 白 ， 就 有 这 种 刺 
激 作用 ， 和 致使 卵 母 细胞 内 卵黄 原 蛋 白 的 浓度 比 血 淋 巴 内 高 20~30 信 。 通 当 不 同属 昆虫 的 
卯 黄 原 蛋白 ， 很 难 被 异种 卵 母 细胞 所 摄取 ， 而 且 亲 缘 关 系 愈 远 ， 相 互 报 由 全 朵 难 。 

载 脂 蛋白 能 将 脂 类 物质 〈 主 要 是 甘油 二 酯 ) 转移 旬 钊 母 细胞 内 ， 在 卵黄 沉积 时 进行 咏 
存 ， 供 早期 脏 胎 发 育 使 用 。 载 脂 隙 白 在 运输 脂 类 时 ， 首 先 与 甘油 二 酯 形成 特殊 复合 物 ， 然 
后 经 而 淋巴 将 脂 转移 到 钱 菜 中 〈 同 时 能 转移 到 其 他 组 织 中 )。 栽 脂 蛋 白 在 而 淋巴 中 的 含量 
比较 稳定 ， 它 的 氨基酸 组 成 与 卵黄 原 蛋白 机 似 ， 但 糖 类 含量 较 低 ， 脂 类 含 基 较 高 、 


2.5.2 糖 类 


FRAAMURE GANA RE MAA, RRS, BATER, WHR 
SANA. EMSA RAS RAK, SP REE (car 
bohydrate yolk), REH ENEAN BS RAO, TER ALOR te Ae I, OR Aa aA 
POH SES HAE 1 TS, I, A ER Se EH an et 
Bo GROEN JE: ATT A Oy INT He ROSE TRE ok CE RUA FUE EMS CAnisolabis mar- 
iima) “HSER ME FEI BO, CU AEA EA, EKE (Oncopeltus) 和 
Fe OW AAR EH OB HED, BA RE, 


2.5.3 脂 类 


ASS Te ONE Hl HE AEE OR (lipid yolk)， 它 们 大 多 来 自 脂肪 体 ， 依 靠 载 脂 蛋 白 
通过 滤 泡 细胞 间隙 ,运送 到 网 母 细胞 的 表面 ， 被 卵 母 细胞 胞 饮 吸收 。 国 此 ， 在 某 些 昆虫 
中 ， 当 脂肪 体内 含 脂 量 减少 时 ， 卵 峡 细 胞 中 合 脂 量 就 明显 增加 。 但 在 其 滋 式 卵巢 符 中 ， 上 脂 
类 可 能 来 源 于 滋养 细胞 。 

EFS RAMA, BAAS SIR OOM, ART, BREMER 
WAR, VM RA, TU ABRIL IH, UE RUA EAR, RERS 
性 卵黄 体 。 


2.6 Pa 



































EGU UNF: (chorion) RA SAE AA. TAISEN AE, MATHEI a 
FE. SAR PM Ne S32 OR BRB A DR , E ARB ULN BEIT SE IE E AAD HE A iE 
水 分 的 损失 。 








W PE Eb AE hy (ee hy 


卵 索 足 一 种 多 层次 级 站 质 复合 体 ， 类 似 于 昆虫 的 表皮 。 在 孵 黄 沉 积 后 期 ， 先 由 滤 泡 细 
AMR IRAE ALE RARE ON ER, SN aR Ae ERF, AEST ANE 
的 蛋白 质 ， 其 中 有 100 PU OAR CHARA EGE OSL). AONE 
AA SORA AMD ARSE, aA P, POR RE SA. Bo 
eA ORC, HAN lsh Sh A TEA, SPS A I. REO 
屋 、 软 脂 蛋 白 层 和 抗 性 脂 蛋 白 层 等 7 E, 各 尽 的 组 分 和 结构 都 有 很 大 的 差异 。 

昆虫 卵 沈 的 构 型 有 很 多 种 间 差 异 。 家 蜂 崇 卵 壳 蛋白 结构 呈 均 匀 脂 湾 状 和 类 结晶 的 鳞片 
状 ; 天 盔 蛾 列 是 纤维 丝 螺旋 排列 的 片 层 结构 ; 小 地 老虎 的 外 卵 光 排 询 成 片 层 ， 而 内 卵 壳 呈 
多 微 孔 的 有 序 结 构 。 高 度 复杂 的 妃 过 结构， 反映 出 昆虫 在 分 泌 蛋 白 时 是 按 一 定 程序 连续 进 
{it AM, LERE (Antheraea polyphemus) 的 卵 壳 中 片 层 的 旋转 呈 倾 斜 状 ， 构 成 
5 个 辐射 状 部 分 ， 先 形成 网 状 结构 ， 再 往 网 格 中 分 泌 基质 ， 增 加 片 层 的 致 泥 程 度 ， 最 后 才 
分 小 表层 。 各 种 昆虫 的 孵 震 表面 都 有 特异 的 花饰 ， 有 的 内 六 角形 网 纹 ， 有 的 有 纵 楼 与 横 
楼 。 这 些 结构 都 是 滤 泡 细胞 造成 的 纯 记 。 

SHASTA EFL 《micropyles)， 它 的 下 方 有 受精 蕊 管 伸 至 孵 内 ， 这 是 按 纳 精子 的 通 
道 ， 因 此 又 称 精 孔 。 屁 下 的 卵 一 般 有 1 个 卵 妃 ， 但 也 有 多 个 的 。 在 吸血 晴 的 卵 充 上 在 200 
TURAN 10 一 20 PAFL: KAIR RAHE- -BN 35 一 43 个 卵 孔 。 

SEMAI (acropyles) 及 其 附属 物 ， 是 卵子 交换 气体 的 呼吸 结构 ， 有 利于 在 肝 胎 
发 育 时 摄取 氧气 和 排除 二 氧化 碳 ， 并 能 保持 卵 内 水 分 半 衡 。 这 些 结构 由 多 孔 的 网 状 看 白 纪 
成 ， 间 陈 中 充满 着 空气 。 卵 所 处 的 生态 环境 不 同 气孔 结构 和 数量 也 不 同 。 梓 午 的 气孔 位 于 
卵 这 上 众多 的 六 边 形 卵 纹 的 顶 角 处 ， 外 周 具 半 壁 ; SUSAR ORAL YE Cmicropylar cap) 边缘 上 
约 有 180 个 气孔 ; 稳 晴 卵 克 上 有 成 圈 排 列 的 32 个 呼吸 角 ; 明暗 卵 过 有 结构 极为 复杂 的 具 
WAFL, REKEN, ERAH- ERGERE 《plastron)， 构 成 水 和 气相 的 扩散 界 
断 ， 便 于 胚胎 吸取 溶解 在 水 中 的 氧 ， 并 进行 气体 交换 、 
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变态 嘴 昆 虫 胚 后 发 育 的 最 大 特点 ， 在 动物 界 中 最 为 复杂 。 根 据 胚 后 发 育 未 成熟 虫 态 与 
成 虫 形态 的 差异 程度 ， 可 分 为 多 种 变态 形式 : 无 变态 (无 起 亚 纲 昆 虫 )、 半 变态 MEK 
EREN) 和 全 变态 (KARER), 

昆虫 变态 研究 的 主要 对 象 为 全 变态 昆虫 。 全 变态 毕 虫 成 嵌 与 幼虫 的 形态 结 移 差 异 较 
大 ， 生 活 习 性 过 然 不 同 。 在 早期 幼虫 器 家 的 解体 ， 需 经 过 细胞 形态 和 生理 生化 代谢 复杂 的 
系列 改变 ， 形 成 新 的 成 忠 细 胞 ,才能 重新 组 建成 虫 器 窒 。 完 成 基本 生命 活动 。 全 变态 昆 此 
上 成 虫 器 官 形成 的 方式 ， 除 了 多 细胞 成 器 官 芽 的 发 育 利 单 细胞 的 分 裂 增殖 之 外 ， 还 有 幼虫 
细 胸 变态 。 全 变态 尼 贝 细胞 灾 态 过 程 中 能 动态 观察 到 细胞 变态 的 特殊 性 和 多 样 性 ， 细 胞 未 
体 结构 和 功能 的 改变 ， 细 胞 器 发 千 和 相互 转化 的 过 程 ， 细 胞 核 染色 体形 态 改变 和 基 关 表达 。 


1 成虫 器 官 发 育 
全 变态 必 内 种 类 很 多 ， 成 由 器 宕 形成 方式 亦 较为 复杂 、 昆 虫 种 间或 同 种 尾 下 不同 器 宵 
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间 成 虫 器 官 形成 的 方式 存在 差异 。 可 归纳 为 3 种 类 型 ; 多 细胞 器 官 芽 的 分 化 、 单 细胞 的 分 
错 增 殖 和 幼虫 细胞 的 变态 。 

1.1 器 官 工分 化 

成 虫 器 但 芽 关 凸 胎 时 期 形成 的 肚 基 ， 为 一 群 本 分 化 的 细胞 松 ， 在 贝 体内 保持 特定 位 
置 。 人 在 高 等 双 丰 日 昆虫 中 ， 如 家 蝇 幼 虫 消化 道 的 特定 部 位 ， 能 办 认 出 唾 腺 芽 、 前 肠 基 、 中 
fo ROE, TUNE GOH, BHAA ep RE (E 1-41) 在 
fi iS AES SEE 1, MAMAR A JY, A, AR, KARTTA 
US An NG AS th, ER OR ER, EAN UTR EC, APU Oe 
tof ae a Ae A A A SEA BE 

















图 1-41 BEA H ah dab ey ap 
LRF 2. SA 4. RRS. hm 
(ERR, LAR, 1994) 


1.2 单 细胞 分 裂 


由 单 细胞 分 多 构建 成 虫 器 官 的 最 好 例证 为 中 肠 的 再 咎 细胞 。 鳞 超卓 屁 虫 中 肠 的 亚 生 细 
A, 是 一 种 具有 分 效能 力 的 小 型 细胞 ， 细 胞 核 镜 大 ， 胞 质 少 ， 胞 质 内 游离 核糖 休 较 多 。 在 
幼虫 停 目 取 食 进入 预 晴 期 时 ， 中 肠 的 杯 状 细胞 和 柱状 细胞 骨 解 ， 并 脱落 进入 肠 腔 ， 再 年 细 
移 迅 速 分 异 和 分 化 ， 构 建成 虫 的 中 肠 细 胞 (缺少 标 状 细胞 )， 如 小 地 老虎 1d A A 
胞 就 整齐 排列 在 中 肠 肌肉 的 内 层 (81-42); 家 和 刚 分 化 的 中 肠 细 胞 顶 区 微 绒毛 内 有 致密 
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的 线粒体 ， 胞 质 内 含有 很 多 液 泡 ， 液 泡 内 有 和 钙 离 子 沉积 ,然后 逐渐 形成 致 害 颗粒 排出 胞 
外 . 





图 1-42 小 地 老虎 中 肠 峙 生 细 胞 分 化 和 重组 
A 幼虫 B Ti, RRR AOC. EA 
(RR, RAE, 1994) 


1.3 幼虫 细胞 变态 重组 


幼虫 细胞 变态 后 重新 组 建成 虫 器 官 的 方式 ， 在 全 变态 昆虫 中 并 不 少见 。 成 虫 器 官 形 
成 ， 是 由 幼虫 器 请 细胞 经 晴 期 改变 为 成 虫 细胞 ， 终 止 了 幼虫 细胞 功能 ， 赋 予 成 虫 细胞 新 
的 生 埋 功能 。 如 大 和 居 蛾 幼虫 下 桔 的 外 颗 叶 的 感觉 细胞 ， 经 晴 期 改变 为 成 中 巨大 的 分 泌 细 
腹 ， 分 滋 的 溶菌 酶 有 助 于 成 虫 脱 茧 羽化 ; 杆 太 幼 虫 的 丝 腺 经 是 期 转变 为 分 小 无 机 盐 的 腺 
体 ， 分 搁 物 成 为 脱 划 时 碳 龄 盐 缓 冲 波 的 成 分 。 鳞 翅 目 昆虫 幼虫 皮 细 胞 变态 重组 后 ， 皮 细 
胞 分 说 才 皮 功能 发 后 改变， 分 别 分 恋 栗 教 的 幼 忠 表皮， 坚硬 的 旺 皮 和 鲍 片 从 牛 的 或 虫 
Ko 

2 细胞 变态 


细胞 变态 是 指 昆虫 变态 时 ， 幼 虫 细胞 经 预 晴 和 里 期 亚 细 胞 结构 和 生理 功能 系列 改变 
后 ， 重 新 组 建成 贝 细胞 的 程序 。 在 鳞 迎 目 夜 蛾 科 昆 虫 小 地 老虎 (Agrotis ypsilon), WEA 
(Helicoverpa armigera) FARAH (Mythimna separatia) 中 ， 如 成 虫 的 马 氏 管 、 直 肠 、 脂 
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WE, AARAA, Ehh SS PP, 3 kM h t ERR Y 
ESPEP, RERE DERELER. DRE, MRA RFE, B 
TEA AA AS RA BARRA ER, A EA a Bn BR J hs A E E 
或 成 虫 组 织 细胞 重新 发 生 形成 的 。“ 细 胞 变态 ”观点 认为 四 “细胞 变态 ”的 变态 启动 在 
TAR, ShA RHE, ECA RELIST A CR, RER, URE A AR SEA ORT 
泡 ， 细 胞 核 存在 ; Dah Me ARS Pe SARE 2 Pe SL 
分 化 或 分 型 ， 成 虫 细胞 的 细胞 器 重新 构成 ; PS, AE A E AN fl K 
新 的 生理 功能 。 本 节 以 锐 妞 昌 小 地 老虎 为 例 ， 介 绍 马 氏 管 、 直 肠 、 脱 肪 体 、 后 肠 和 前 肠 的 
“细胞 变态 ”过 程 。 


2.1 BRE 


BEA E BE he 2) BG GE RE EE RY 
KERRIES RAE BEAL, (LIE RS EES BBP AAA, Sage { Hyponomeuta) 和 粉 
IR (Pieris) Hh; 另 一 种 是 幼虫 的 马 氏 管 全 部 解体 ， 成虫 的 马 氏 管 由 器 官 芽 重新 形成 ， 
WER (Tineola) HRR (Galleria) 幼虫 。 小 地 老虎 马 氏 管 的 变化 属 前 者 ， 成 虫 的 号 氏 
管 是 由 幼虫 的 发 育 而 成 ， 成 虫 马 氏 管 的 外 形 与 幼虫 的 相 比较 ， 除 无 隐 彤 复合 体外 ， 仅 长 度 
有 所 缩短 ， 其 余 无 明显 区 划 。 


2.1.1 幼虫 马 氏 管 细胞 学 特征 


小 地 老虎 幼虫 的 马 氏 管 外 观 为 乳白 色 细 长 管 ， 共 6 根 ， 以 3 根 为 一 组 ， 先 后 经 两 次 并 
合 后 ， 在 基 上 段 并 成 左右 两 根 ， 分 别 与 两 根 公共 管 相连 接 ， 通 人 后 肠 前 部 。 所 有 马 氏 管 均 平 
行 地 分 布 在 消化 道 风 周 。 先 向 前 优 展 到 中 肠 前 部 ， 再 折 回 向 后 延伸 ， 前 端 发 生 曲 折 盘 旋 ， 
端 部 插 人 衣 肠 肠 些 与 转 膜 之 间 ， 形 成 隐 肾 管 。 马 氏 管 从 基部 开始 ， 可 分 为 脱 大 的 公共 管 、 
较 短 的 基 段 、 细 长 折合 的 中 段 ， 以 及 搬入 路 肾 的 端 段 四 部 分 。 

公共 管 的 组 织 结构 与 后 肠 相 似 。 最 外 层 为 底 膜 ， 可 伸 人 细胞 顶端 ， 与 内 膜 接近 ;中 问 
为 单 层 扁平 的 细胞 层 ， 细 胞 质 致密 ; 内 层 为 较 厚 的 内 膜 。 管 辟 细 胞 突 人 到 管 膝 中 ， 管 外 让 
多 居 环 肌 ， 收 缩 时 可 以 并 闭 管 脏 ， 与 嵩 门 的 结构 下 似 。 说 明 公 共管 是 由 后 肠 向 外 延 介 形 成 
的 ， 与 后 肠 同 起 源 于 外 胚层 (图 1-43) 。 

基 段 是 连接 公共 管 的 分 支部 分 。 管 膝 较 粗 日 短 ， 管 壁 细胞 多 突 人 管 腑 中 。 马 氏 管 的 机 
切面 可 见 到 15-20 Ma, A RE, HR, AeA 
明 项 区 的 运输 功能 较 小 ,但 在 微 绒毛 基部 有 较 多 的 圆 形 或 靖 圆 形 线粒体 、 

中 段 是 马 氏 管 中 最 长 的 一 段 。 细 胞 形态 分 化 较 大 ， 可 以 观察 到 数 种 类 型 的 细胞 ， 它 们 
之 问 的 微 绒毛 疏 密 程度 及 排泄 方式 均 有 很 大 差异 。 但 前 端 存在 工种 较 小 的 细胞 ， 革 区 内 襟 
泌 ， 微 红 毛 细 而 短 ， 其 中 无 线粒体 ， 顶 区 有 较 小 的 贺 形 液 泡 排 和 管控。 中 段 管 壁 细胞 排泄 
原 尿 的 主要 特征 ， 是 具有 多 种 胞 叶 方式 ， 排 出 的 物质 与 细胞 质 无 明显 益 别 、 这 与 其 幼虫 
有 较 强 的 代谢 能 力 有 关 ， 最 后 转变 为 结 唱 颗粒 。 

端 段 处 于 围 肾 膜 下 ， 在 膜 外 可 见 到 弯曲 盘旋 的 管子 。 管 壁 细胞 的 形态 与 中 段 的 相似 
亦 有 多 种 胞 吐 现象 。 
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图 it-43 小 地 老虎 幼虫 马 氏 管 细胞 横 幼 面 
A 公共 管 BOB CHB A B C aai 
LAR 2. 内 采 3, 细胞 核 4 HRE 5, AAE 6. HEE 7. ERAR 8. 线粒体 
(WKE. RRE, 191) 


2.1.2 细胞 变态 过 程 中 亚 细 胞 结构 变化 


幼虫 和 成 虫 的 马 氏 管 分 泌 细 胞 虽 有 相似 的 运输 细胞 结构 ,但 在 细胞 变态 过 程 中 翡 细胞 
结构 发 后 显著 变化 。 幼 虫 细 胞 顶 区 有 致密 微 绕 毛 ,内 含 李 征 形 线粒体 , 基 区 有 发 达 的 基 膜 内 
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视 ; 顷 旺 期 幼 囊 马 氏 管 细胞 解体 ,线粒体 、 微 绒毛 和 基 膜 内 襟 等 细胞 器 消失 ,形成 自体 存 史 
泡 ,细胞 核 仍 存在 ;成 虫 蕊 氏 管 细胞 在 里 期 市 解体 的 幼 由 细胞 原 位 重组 , 微 绒毛 ,线粒体 和 基 
戏 内 冉 重 新 分 化 后 形成 。 幼 下 和 成 应 的 马 氏 管 细胞 , 皆 为 典型 的 运输 细胞 ,其 有 对 水 分 、 离 
子 和 小 分 子 化 合 物 进行 组 胞 内 外 运输 能 力 。 幼 囊 马 氏 管 细胞 排泄 原 尿 主要 有 3 种 胞 叶 撒 
式 : 微 绒毛 顶部 胞 册 , 微 绒毛 间 胞 吐 和 顶 膜 胞 吐 。 成 虫 马 氏 管 以 液 泡 排放 方式 为 主 。 

成 正切 反 管 细胞 项 区 微 绒毛 致密 ， 内 其 棒状 线粒体 ， 基 区 基 膜 内 福 发 达 。 中 区 有 大 小 
不 等 的 液 泡 ， 泡 内 有 多 种 内 含 物 ， 核 位 于 细胞 中 区 的 上 方 与 顶 区 的 微 绒毛 相 接近 。 成 虫 细 胞 
结构 与 幼虫 的 主要 区 别 在 了 具有 复杂 的 液 泡 系 ， 多 种 多 样 的 液 泡 是 在 幼虫 细胞 器 解体 后 预 晴 时 
开始 出 现 的 ， 进 和 信 晴 期 不 断 增多 ， 为 幼虫 细胞 变态 过 程 中 最 显著 的 结构 变化 特点 〈 图 1-44)。 


2.2 直肠 


DERE AREA, WE SRS SRA, ob eR 
ARES SSG I eB AT E S TE EA Sh) TB SEE 
组 时 ， 经 过 细胞 迅速 分 型 阶段 ; ADRA EA En A, DAS, RE ME 
结构 差异 较 大 。 


2.2.1 幼虫 直肠 的 细胞 结构 


小 地 老虎 幼虫 的 直肠 和 马 氏 管 形成 隐 肾 复合 体 ， 自 内 向 外 包括 : HA, BREAN. JE 
膜 、 内 列 马 氏 管 、 内 居 膜 、 外 列 马 氏 管 、 外 层 蜡 、 环 册 、 纵 肌 、 围 膜 等 层次 (图 1-45)。 
直肠 细胞 为 典型 的 运输 细胞 结构 。 细 胞 基 膜 内 裙 较 深 ， 少量 线粒体 分 散 于 基 区 细胞 质 中 ; 
质问 外 突 成 青 密 微 绒毛 ， 密 集 的 线粒体 位 于 微 绒 毛 基 部 或 伸 人 其 内 。 反 映 出 直肠 细胞 顶 膜 











E 1-45 MEERDERE 
LAR 2. TEAN 3. 内 列 马 氏 管 4. 内 层 膜 5. 外 列 马 氏 管 
6. 外 层 腊 7. 8. OLA 
(PIR, HEER, 1996) 














主动 运输 坊 能 大 于 基 膜 。 
2.2.2 成 贝 直肠 形态 发 生 和 细胞 结构 变化 


变态 期 ， 真 肠 的 解剖 形态 发 生 显 著 变化 。 在 居 虫 直 舱 形态 发 生 过 程 中 ， 预 昭 期 幼虫 的 
降 肾 解体 ， 体 积极 度 收缩 ; 化 师 后 1~54， 在 隐 肾 原 位 送 渐 膨大 成 赛 状 直 肠 ， 色 泽 由 乳 扯 
ENB, AMMAR HRT, LRAT OL: WEW (5~- 14d) PERLE 
乳 突 形态 不 再 发 牛 变 化 ， 仅 在 体积 上 略 有 增加 。 

变态 期 直肠 细胞 结构 变化 极为 显著 。 预 师 期 幼虫 直肠 细胞 解体 ， 细 胞 核 中 正 描 固 缩 强 
哮 碱 性 ， 细 移 质 的 电子 密度 加 深 ， 微 绒毛 、 基 膜 内 褚 和 线粒体 等 亚 细 胞 器 发 生 进 变 ， 形 成 
AME, SU CONG 1~5d) 直肠 细胞 剧烈 分 化 ， 预 师 期 隆 肯 解体 后 ， 原 幼虫 的 
直肠 细胞 在 化 师 后 36 一 60h 迅速 分 裂 ， 形 成 细胞 堆 ， 细 胞 核 质 比 极 大 ， 细 胞 核 强 吵 碱 性 。 
至 化 师 后 4， 由 于 分 发 的 细胞 迅速 分 化 ， 在 胶 大 的 圳 状 直肠 横 前 面 上 ， 已 显示 出 扁平 的 
HAE Be SO FAR FA LR SMARA (化 晴 5 一 14d) ， 直 肠 上 皮 细 胞 及 乳 突 细 
胞 的 结构 基本 形成 。 成 虫 的 直 鹏 细胞 是 凯 平 的 ， 无 运输 细胞 的 典型 结构 。 直 肠 乳 突出 4 种 
特 化 细胞 构成 。 


2.2.3 和 乳 突 细胞 的 功能 性 分 化 


ANSE ER BAL RS) EER AL RETA A op, ERR 
WHR, HARA, FF AOE AN AE oy 4 AP CIB 1-46): 帽 状 细胞 ， 
每 个 她 突 中 有 1 个 大 型 帼 状 的 细胞 ， 细 胞 直径 为 60~65fm， 细 胞 高 度 为 12~ 17km， 核 为 
念珠 环 状 ， 细 胞 项 膜 具 指 状 突起 ， 紧 贴 直肠 内 膜 ， 胞 内 充满 徽 管 和 线粒体 ， 有 时 林 见 到 中 
部 有 一 横向 的 沟 状 内 隙 ， 基 膜 中 心 与 微 气管 细胞 相 接 ， 基 上 膜 四 周 与 盘 底细 胞 相 接 ; 微 气管 
细胞 ， 来 源 于 腹部 第 七 节气 门 的 气管 分 支 近 乳 突 盘 底 中 心 处 ， 再 形成 更 细 的 分 支 ， 穿 过 乳 
突 的 盘 底 绍 胞 ， 集 结 于 帐 状 细胞 与 网 状 细胞 之 间 圆 锥 形 中 心 腔 内 ， 腔 底 直 径 和 高 度 为 19 ~ 
24pm; 网 状 细胞 ， 在 微 气管 细胞 与 盘 底 细胞 间 ， 鲁 盖 成 一 单 细胞 层 ， 细 胞 顶 膜 无 指 状 突 
起 ， 胞 质 内 充满 室 辽 而 构成 网 络 ， 少 量 线粒体 分 散 其 中 ， 细 胞 核 基 位 ;得 底 细胞 ， 位 寺 屯 
突 底部 的 一 层 小 型 细胞 和 网 状 细 胞 紧密 接合 ， 支 托 着 帐 状 细胞 和 微 气管 细胞 ,细胞 基 腊 内 
褐 深 达 细 胞 直径 的 1 名 以上， 线粒体 多 分 布 于 基 膜 内 褐 之 内 ， 细 鹏 核 顶 位 。 

MERE GMD EEA EE BAR, ARAB RSH BB. BAR 
Aa AL aR Ue BA IERA A213, BLAIS 2.2. EBARA 
CS AE AKARE, RET ALR BE AS EEE, ORL LR 
RY OE IR, MRAM FO TA ES ARR W 
HER, ERR RT EEE Mm OIA RK, ERE IR, KERS HR 
KERA ESRR LO LA A TAL, RRL h 
扩大 时 ， 锥 形 腔 的 体积 也 随 之 扩大 ， 微 气管 内 气压 减少 ， 直 肠 外 支气管 内 的 气体 进入 和 乳 
突 ， 促 使 乳 窒 体积 进一步 扩 增 ， 义 保证 供应 帽 状 细胞 能 量 代谢 所 需 的 大 量 氧气 。 网 状 细胞 
FORA BR AT BEAT ALFA SRI SS AG, AE RRL, ERARA EARR 
粒 体 能 在 乳 突 和 血 淋 巴 之 问 进行 物质 运输 。 
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鳞 翅 日 昆虫 成 虫 直肠 的 功能 主要 是 对 水 分 和 无 机 页 的 吸收 ， 还 具有 参与 呼吸 代谢 利 分 
弯 信 息 等 多 种 其 他 生理 功能 。 小 地 老虎 成 虫 在 忆 化 、 飞 翔 、 交配、 授精 和 产 卵 等 一 系列 后 
Aah, Ba A AER. 膨大 的 直肠 能 增加 飞行 昆虫 的 泽 力 。 成 虫 羽 化 时 
膨大 的 直肠 挤 压 腹部 末端 ， 使 血液 向 前 运行 ， 增 加 头 部 血 讨 ， 有 利 幅 体 出 过 和 展 盟 。 在 成 
AIOE SH A AURA. REO CUTE OE Po 


2.3 脂肪 体 


脂肪 体 是 昆虫 生长 发 育 和 变态 期 糖 类 、 蛋 白质 、 脂 类 等 化 合 物 生 物 合成 和 代谢 转化 、 
激素 和 外 源 物质 包括 进入 虫 体 的 化 学 药剂 进行 降解 和 解毒 的 一 个 重要 器 官 。 在 鳞 起 目 民 虫 
中 成 虫 脂肪 体 细胞 发 生 有 2 种 类 型 ，! 种 是 幼虫 脂肪 体 细胞 自 深 ， 成 虫 脂肪 体重 新 由 前 体 
WER, WARE (Samia cynthia ricini); 另 1 种 由 幼虫 脂肪 体 细胞 重组 为 成 虫 细 
A, SRT Lt ABER (Hylophora cecropia }。 小 地 老虎 成 虫 脂肪 体 细胞 发 生 属 后 者 。 


2.3.1 细胞 结构 的 变化 


幼虫 脂肪 体 分 布 于 整个 血 腔 ， 但 主要 集中 在 腹部 ， 以 消化 道 附 近 较 多 。 细 胞 为 柱状 
ROR RAK, RACE, BORE SI, GA Re, BOE 
色 浅 ， 异 染色 质 少 ， 核 具 明 显 的 双 层 膜 结构 。 胞 质 内 丰富 的 粗 面 内 质 网 ， 排 列 呈 片 层 状 ， 
因 受 到 脂肪 滴 的 挤 挟 ， 以 致 形成 很 多 扁平 的 池 模 。 胞 质 内 线粒体 和 游离 核 精 体 也 较 多 ; 细 
ARP BE UL Gi R FR, 

FURIE RAG AR RT, BOR ESP a RA OE OR, A HG 
TP Eh AEL TA FP AS a SE ER EA TES RY, A AR Eo ER R 
蛋白 质 组 成 。 

蜂 初 期 脂肪 体 图 膜 破裂 ,细胞 原 位 解 离 成 游 广 的 单个 细胞 ， 核 膜 不 清晰 ， 核 小 体 分 散 
在 细胞 质 中 ， 随 着 晴 龄 增加 ， 游 离 的 幼虫 脂肪 体 细胞 ， 以 气管 为 中 心 集聚 重组 ， 形 成 “成 
虫 脂肪 体 ” 锥 形 ， 围 膜 重 现 ， 但 胞 质 内 仍 充满 蛋白 质 颗粒 。 

成 虫 脂肪 体 细胞 以 气管 为 中 心 集聚 成 圆 球状 ， 构 切面 呈 花 条 形 ， 核 罩 形 ， 核 膜 清晰 ， 
着 色 浅 ， 胞 质 内 重新 出 现 粗 面 内 质 网 、 线 粒 体 和 较 大 的 脂 滴 ， 蛋 白质 颗粒 大 部 分 消失 (图 
1-47)。 


2.3.2 细胞 功能 的 改变 


脂肪 体 “细胞 变态 ”过 程 中 ， 从 幼虫 经 旺 至 成 虫 随 结 构 重组 ， 细 胞 功能 产生 明显 改 
变 。 就 蛋白 质 代谢 能 力 来 说 ，6 龄 幼 由 在 1 ~ 5d 期 间 ， 每 克 脂 肪 体 的 蛋白 质 含量 稳定 在 
7.1~8.4mg Zi, EREDAR, EMRA 16.3mg Kiet, MPR, EN FERN 
ARDARA 1.63 和 2.4 AB, BERR 2 ~ 8d 内 迅速 下 降 到 6 龄 幼虫 期 的 水 
平 。 BM 9~ 13d (HSM), SMR, RM RE. IKALE K 
FR BRAS SAD, AAT PRA A A eR EHR AL aE 
质 含量 出 现 2 个 峰值 ; WERC, ABCA AUR ES AE 
HERKEN, EMRE BEES EE, A ES ONL A; SLU LHL PR Btw 
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E, MANSOUR -方面 转化 为 成 虫 细胞 的 结构 蛋白 ， 另 一 方面 为 其 他 嚣 官 发 生 提供 
HAR. 

HUES EM AA SAE EAR, REREAD 
SUB JOT 69 A HFT SS, eC ER RA SN, RE OA; LRT AT A 
BONA BOBO EE UR ERR, iT HB AS RAAR. AS A HL 
和 形成 过 程 ， 要 归纳 为 下 列 4 种 主要 类 型 : 四 由 多 个 衰退 的 线粒体 合并 形成 的 颗粒 。 切 能 
线粒体 RSD, A Ae, RM AK TR, AE RK 
洲 ， 随 后 ， 由 多 个 衰退 线粒体 进行 合并 ， 形 成 蛋白 质 颗 粒 。 在 这 类 颗粒 中 ， 有 时 还 可 观察 
到 残余 线粒体 的 外 形 和 内 岩 。@ 由 内 质 网 集 案 形成 的 颗 粮 。 首 先 由 正常 的 内 质 网 洁 集 成 小 
闭 ， 然 后 内 质 网 局 部 脱 大 成 襄 状 ， 电 密度 增高 ， 随 后 内 质 网 小 团 大 部 分 都 出 现 膨大 并 进 
一 步 凝 聚 。@ 由 游离 膜 包围 粮 原 和 蛋白 质 微粒 形成 的 糖 蛋 白星 粒 。 开 始 时 ， 游 离 膜 分别 包 
周 述 原 和 和 蛋白质 微 粒 ， 然 后 两 者 入 合并 成 糖 蛋 白 颗粒 ， 围 膜 上 并 可 吸附 一 些 蛋 白质 微粒 - 
名 由 游离 膜 包 围 线粒体 ， 粗 而 内 质 网 及 糖 诛 形 成 的 混合 蜂 粒 。 肾 后 期 当 “ 成 虫 脂肪 体 ” 锥 
形 出 现时 ， 细 胞 内 党 白质 颗粒 仍 很 多 ， 占 细胞 横 切 面 1 和 2 以上， 成 虫 羽 化 后 蛋白 质 颗粒 极 
少 存在 ， 表 明 脂肪 体 有 极 活 路 的 蛋白 质 转 化 功能 ,全 白质 颗粒 代谢 转化 后 ， 为 成 虫 结构 发 
育 和 性 器 官 分 化 所 用 。 


2.4 前 后 肠 


幼虫 前 抽 肠 《 同 肠 与 结肠 ) “细胞 滨 态 ”程序 与 马 氏 管 、 直 肠 和 脂肪 体 的 基本 相同 。 
小 地 老虎 幼虫 和 成 虫 的 后 肠 具 有 典型 的 运输 细胞 结构 。 幼 虫 细胞 顶端 具有 致密 的 微 绒毛 ， 
内 含 线粒体 ， 其 上 覆盖 一 层 表皮 质 内 膜 ， 细 胞 基部 和 基 膜 内 袜 ， 分 布 少量 线粒体 ; MEN 
SAAD ASR EAE ee, ORR ED, AAEM, RTE LMS: 
前 是 期 (1~5d) i A A CE ET, BT ACE AA 1d 的 2.2mm 增加 到 54 的 
14.8mm, 增长 了 6.7 和信， 为 成 虫 后 肠 长 度 的 89.7% 《或 虫 为 16,5mm); #8 Sd, RA 
前 后 肠 细 胞 锥 形 出 现 ， 其 细胞 结构 与 幼虫 的 相似 ， 仪 细胞 间隙 明显 增加 (图 1-48)。 

前 肠 细 胞 变态 的 过 程 与 前 后 肠 相 回 。 但 幼虫 和 成 虫 的 细胞 结构 与 前 后 肠 不 同 ， 细胞 遍 
平 ， 无 明显 的 微 绒 毛 和 基 膜 内 褐 ， 线 粒 体 亦 少 。 























昆虫 的 中 间 代 谢 


经 过 半 世 纪 的 研究 ,已 经 证 实 屁 虫 体内 与 其 他 生物 有 相似 的 
中 间 代 澳 和 三 其 酸 循环 ， 许 多 结论 已 进入 传统 的 教材 ， 为 让 读 省 
对 此 在 个 系统 全 面 的 了 解 ，20 世纪 80 年 代 中 期 英国 伯明翰 大 
学 教授 Candy 和 美国 依 利 诺 斯 大 学 Friedman 教授 在 这 方面 进行 
了 详细 的 综述 ， 本 章 内 容 主要 引 自 他 们 的 综述 。 

为 叙述 方便 ， 本 章 中 许多 生化 术语 ， 采 用 缩写 形式 缩写 符 女 





























及 其 含意 如 下 ， 
AMP —— ARRE 
cAMP—FRAR TF IR 
ADP ZERRI TT 
ATP —— TRARRE 
GTP — ZARS E 
UDP 一 一 二 磷酸 尿 苷 
UTP —— = BRR fF 
PT 一 一 无 机 焦 磷 酸 
Pi 一 一 无 机 磋 酸 


NAD ——SRBRBEAR GS LAER (HS I ) 

NADH 一 一 还 原型 烟 酰 胺 腺 嗓 叭 二 核 苷 酸 〈 还 原型 辅 秀 | ) 
NADP 一 一 烟 酸 胺 腺 厦 叭 一 核 音 酸 磷 酸 (G) 
HADPH 一 还 原型 烟 酰胺 腺 嗓 叭 二 核 苷 酸 磷酸 (还 原型 辅酶 








I>) 
FMN—&R BHR 
FP —-# REA 
FAD— RARAN HFR 
aa 一 一 氨基 酸 





CoA 一 一 辅酶 A 
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和 后 物体 内 主要 代谢 途径 的 研究 下 作 ， 早期 多 以 冰 椎 动物 和 微生物 做 为 实验 材料 。 例 
旭 ， 三 减 酸 循环 最 早 是 由 Krebs 和 Johnson 于 1937 年 在 侠 究 切 碎 的 蚤 子 肉 的 制备 物 时 提出 
来 的 。 调 对 昆虫 的 主要 代谢 途径 的 研究 却 起 步 很 晚 。 在 20 世纪 40 年 代 后 期 和 50 生 代 初 
才 开 始 。 当 时 并 没有 确认 昆虫 代谢 存 各 方面 者 类似 十 湖 椎 动物 。 于 此 同时 ，Albaum 和 
Kletzkin (1948)、Calaby (1951) 认为 有 必要 证 实 来 白 尼 虫 和 疹 椎 动物 的 ATP 结构 是 相 
同 的 。 直 到 1958 年 在 维也纳 召开 第 四 次 国际 生化 会 议 时 ， 举 行 了 一 次 完整 的 昆虫 生化 计 
论 会 。 会 议 主席 在 他 的 总 结 中 指出 :“ 如 时 入 们 通过 直接 检测 或 间接 方式 ， 对 广泛 研究 的 
3 一 4 种 昆虫 进行 归纳 ， 可 以 发 现 昆 护 具有 Enibdem-Meyerhof 糖 循环 、 磷 酸 己 糖 途 答 和 
Krebs -RRMA IAR”. JK. Gilmour (1961》 也 推出 了 类 似 的 结论 ， 昆虫 各 种 
代谢 途径 及 其 代谢 部 位 兄 表 2-1。 

表 2-1_ 屁 虫 的 主要 代谢 途径 








i t 组 on 
nem ~~ FLA. META. BER ~ 
SRL AOE AUN 
ARRET 大 部 分 组 织 中 
脂肪 本 外 氧化 朋 肉 、 脂 肪 体 
He RAS 路 肪 体 
氨基 酸 代 澳 BABE. ECE. LAL. P 
ARMEE 脂肪 体 
BRC 陛 肪 休 





我 们 对 昆虫 代谢 能 力 的 大 部 分 知识 来 源 于 对 少数 呢 虫 种 类 的 研究 ， 主 时 有 蝗虫 、 蓝 
SE. WHR. EO, RR, MRR. EVR MRM 10S. RE 
某 一 特殊 的 代谢 途径 有 些 证 据 ， 但 这 些 证 据 常 常 是 不 够 严密 的 ， 它 们 只 能 证 明 最 终 产物 的 
一 些 关键 酶 及 中 间 代 谢 物 的 存在 。 例 如 。 由 碳水 化 合 物产 生 乳 酸 可 做 为 糖 醇 解 的 - -个 证 
E. 

EE B AEP ME 2 Fa E HALE AY SAB HEE Oe RL. PM, FERRA 10 
Fe OUTS RR” BOER GANT), eA OR SAE, Eek 
SHADURESMH MET: RRYRGRMER GAMA PRE, RAT RR 
ARE, OL AA GREH 另 一 不 同 点 是 : 昆虫 对 Vi 的 需求 量 很 
小 ， 因 为 昆虫 没有 真正 的 骨 散 系统 ， 而 贿 椎 动物 在 内 髓 钙化 过 程 中 需要 Vi 

尽管 昆虫 的 代谢 与 其 他 生物 有 机 体 的 代谢 在 类 似 之 处 ， 但 它 也 具有 许多 独特 性 -此 
代谢 〈 如 海藻 糖 的 形成 和 利用 ) 如 “正常 ”代谢 路 线 上 的 -个 附加 反应 :而 另外 - 些 代谢 
《如 飞行 山中 的 超 高 氧化 能 力 ) 则 具有 总 著 的 差异 。 这 些 特征 都 居 昆 虫 对 不 同 生理 条 件 的 
iN, 

1 昆虫 的 代谢 特点 

昆虫 对 不 同 环境 和 后 活 方式 的 进化 适应 ， 已 导 化 其 在 形态 和 后 理 牛 化 水 平 上 产 牛 很 多 
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特性 ， 有 的 是 某 旧 昆 哑 所 特有 的 ， 疝 有 的 仅 代表 个 别 种 类 或 种 群 的 特征 。 民 虫 特 化 的 实例 
及 其 代谢 的 意义 见 表 2-2。 


表 2-2 ”昆虫 生理 特征 的 代谢 意义 








特 it ek BX 种 类 
BRE HAR. 元 本 质 合成 及 分 解 的 交 埋 进行 ， 暂时 停止 取 食 ; 激素 调控 MARR 

变态 大 部 分 组 织 分 解 、 重 组 Ama LAL 

Gt 肌肉 中 基质 的 快速 氧化 ; 从 贮存 场所 运输 基质 ; 激素 调控 大 部 分 大虫 

ARRE Se ee ER. MD 的 消化 、 代 谢 平衡 AR, AL 

搞 寒 能 力 GREE (CHR, WERE MARA R A EDE] 

EARE RRR MAR. IMAA MEREM KRR 

丝 合 快速 合成 符 异 盘 白 Kae 








RREPERI- BRAK RARE DHE ARERR. EMBER, Sb 
表皮 分 解 ， 其 他 组 织 停 止 生长 发 育 。 更 进一步 的 特 化 发 生 在 全 变态 的 昆虫 中 ， 在 变态 期 
间 ， 几 乎 所 有 的 组 织 都 要 重新 改组 。 这 些 都 明显 地 显示 了 组 织 的 代谢 ， 因 而 在 不 同 的 生长 
发 育 阶段 ， 在 降解 及 合成 途径 上 存在 很 大 的 变化 ， 这 些 变化 都 受 屁 呈 内分泌 系 统 的 控制 

昆虫 的 另 一 种 生理 特 化 就 是 飞行 活动 。 飞 行 的 能 力 对 尼 虫 进化 的 成 功 有 所 大 的 责 献 ， 
这 里 再 - -次 表现 出 昆虫 的 生化 适应 性 。 例 如 飞行 期 间 高 能 量 的 产生 ， 肌 肉 活动 增加 代谢 的 
速率 及 飞行 过 程 中 激素 的 调控 。 


2 组 织 和 细胞 的 特 化 


屁 息 细胞 的 分 化 在 不 同 组 织 中 变化 很 大 ， 每 个 组 织 凭借 复杂 的 细胞 组 合 完成 各 种 功 
能 。 组 织 内 高 度 的 细胞 分 化 达到 了 令 人 不 可 思议 的 程度 。 例 如 体 壁 的 皮 细胞 层 就 是 高 度 特 
化 的 组 织 ， 该 组 织 合成 外 骨 和 网 的 各 种 组 分 。 另 外 在 特 化 组 织 中 ， 细 胞 代 沛 能 力 还 随 着 不 同 
的 发 育 阶 段 而 改变 。 

各 种 组 织 和 的 功能 及 代谢 意义 见 表 2-3。 

R23 昆虫 组 织 的 特 化 和 代谢 功能 











组 织 功 能 代 谢 能 H 
KFM 飞行 WOME RAR AMAA I, E ATP 的 快速 会 成 
LLU 步行 JGR AOR ER, ATP 的 快速 合成 
a te 体内 代谢 平衡 OCR, MELEK. RRMA MAA R: H, 脂肪 和 
碳水 化 台 物 的 贮存 
表皮 细胞 REBER JUTR, RRR. MRUCRS ITARA SA e 
TRE 排泄 离 了 及 代 澳 物 的 主动 运输 
消化 首 消化 MK, URRY; Ha: 水 分 再 吸收 
神经 系统 生理 行为 调控 神经 递 质 及 激素 的 合成 
AR 丝 的 合成 特异 的 蛋白 质 快速 合成 





进 - - 步 的 功能 特 化 发 生 在 单一 组 织 中 ,例如 体 丰 中 不 同 区 域 的 皮 细 胞 ,分 别 合成 表 
皮 、 节 间 腊 、 气 管 、 前 肠 和 中 肠 的 内 膜 。 义 如 在 脂肪 体内 ， 菜 些 区 域 可 部 分 特 化 以 由 存粮 
原 或 进行 犬 永 氨 酸 的 合成 ; 不 同类 再 的 细胞 比例 还 随 主体 部 位 的 不 同 而 变化 ; 木 同类 型 的 
肌肉 也 有 不 同 的 代谢 能 力 〈 表 2-3), 
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第 二 节 ”上 肠 壁 细胞 的 代谢 功能 


H 





荆 虫 的 肠 辟 具有 双重 功能 。 它 是 -种 物理 性 屏障 ， 能 机 械 地 限制 高 分 于 化 合 物 从 肠 腔 
向 血 腑 运动 ; 同时 ， 它 也 起 一 个 代谢 组 织 。 根 据 后 一 种 功能 。 它 分 泌 酶 进入 肠 腔 ， 将 复杂 
的 食物 变 成 简单 化 合 物 ， 然 后 被 肠 壁 细胞 中 的 酶 健 化 或 者 直接 道 过 肠 壁 细胞 进入 血 腔 。 允 
精 、 焉 白质 、 大 分 子 的 卓 类 和 此 他 食物 都 不 进入 血 腑 作为 营养 ， 除 非 肠 党 细 胞 膜 上 存在 专 
一 性 的 水 解 覆 、 栈 此 或 葡萄 糖 激 酶 。 碳 水 化 合 物 在 肠 腔 内 由 少 糖 变 成 单 禄 ， 然 后 通过 扩散 
进入 血 腔 ， 这 种 情况 在 一 些 昆 点 中 可 依靠 其 他 组 织 的 吸收 作用 ， 减 低 血 液 中 单 糖 含 县 ， 从 
而 促进 它 向 血 腔 扩散 。 

氨基 酸 的 运转 比较 复杂 ， 因 为 许多 昆虫 的 血液 内 氨基 酸 浓度 很 高 。 蛋 白质 绝 大 部 分 在 
世 腔 内 就 分 解 为 氨基 酸 ， 全 人 少 在 沙 蝇 (Sechiorocerca gregaria) ME ( Peri planeca ameri- 
cana) 中 是 这 样 。 它 借助 水 道 过 肠 壁 进行 正 向 扩散 (浓度 梯度 下 ); EW COLNE HR 
Musca domestica 幼虫 ) 中 ， 也 像 在 哺乳 动物 中 一 样 ， 存 在 普 r 氨 酰 转 移 酶 循环 。 

通过 对 脂 类 适 转 的 研究 ， 证 明了 肠 豆 细胞 中 合成 酶 的 重要 性 。 复 杂 的 化 合 物 在 肠 腔 中 
被 水 解 为 游离 脂肪 酸 及 甘油 或 者 甘油 单 酯 〈 这 些 化 合 物 在 中 肠 细 胞 内 还 能 重新 结合 成 为 上 
济 二 栈 )。 结 果 ， 游 离 脂 肪 酸 、 甘油 及 甘油 二 酯 到 达 血 腑 中 ， 其 中 甘油 二 酯 与 专 一 载体 蛋 
白 结合 ， 便 被 运 到 贮存 部 位 。 





第 三 节 ”脂肪 体内 的 代谢 活动 


8 肪 体 与 大 分 子 的 全 成、 营养 物 以 及 其 他 通过 肠 些 的 化 合 物 的 代谢 有 关 。 脂 肪 体 在 - 
些 内 起 类 昆虫 的 老 熟 幼虫 中 占 体重 的 40% 一 60% ， 并 且 在 对 种 程度 上 起 到 了 哺乳 动物 肝 
的 作用 。 它 含有 主要 的 解毒 酶 ， 负 责 重要 代谢 物 的 贮存 和 释放 。 由 于 它 其 有 上 述 各 种 荔 
能 ， 所 以 脂肪 体征 协调 体内 所 有 的 重要 功能 和 作出 反应 的 主要 组 织 。 例 如 脂 类 的 吸收 和 合 
成 以 及 甘油 三 酯 的 贮存 ， 全 都 发 生 在 昆虫 脂肪 体 中 。 在 激素 的 影响 下 ， 脂 肪 体 中 的 脂 类 可 
以 转变 为 甘油 二 篆 ， 并 在 释放 到 肌 内 中 为 飞行 肌 提 供 能 量 。 
名 肪 体 的 组 成 因 昆虫 的 种 类 及 发 育 阶段 的 不 同 而 异 。 - 般 册 2 种 或 3 种 细胞 组 成 。 主 
要 是 汶 状 细胞， 专门 用 于 代谢 活动 ， 尿 盐 细胞 与 尿酸 的 贮存 有 关 。 含 苗 细 胞 是 共生 微生物 
的 巡 存 所 ， 在 某 些 昆 虫 中 起 到 协调 、 平 衡 代谢 的 作用 。 
肪 体 多 旺 松 散 状 结构 ， 不 规划 地 分 布 于 虫 体内 ， 其 至 包 围 着 脑 。 脂 肪 体 对 器 官 的 紧 
密 包围 ， 使 贮存 在 其 中 的 化 合 物 能 很 快 从 代谢 源 运 到 消耗 部 位 。 在 “下 放 式 ”循环 条 统 
由， 脂肪 体 在 -定时 间 内 能 决定 血 淋 巴 的 循环 速度 。 脂 肪 体 在 不 同 的 部 位 以 不 同形 态 出 
霹 。 在 不 同时 间 和 不 向 人 性别 问 也 有 差异 。 在 一 些 内 基 类 昆虫 中 脂肪 体 从 幼虫 到 成 虫 期 都 存 
在 。 果 蝇 和 其 他 高 级 双 起 目 尼 虫 脂肪 体 在 变态 时 经 过 组 织 解体 后 重新 构成 。 

通常 将 代谢 分 成 两 个 功能 类 群 ; -类 主要 与 降解 有 关 (降解 代谢 )， 另 一 类 主要 与 合 
成 有 关 (合成 代谢 )。 当 今 这 种 代谢 途径 的 划分 已 不 如 以 往 流行 ， 因 为 许多 代谢 途径 都 是 
多 功能 的 ， 降 解 代谢 常 富 为 合成 代谢 提供 基质 。 例 如 ， 食 物 中 碳水 化 合 物 到 贮藏 脂肪 的 转 



























ERIRE, RRIA CoA AURAL, PRG AB AR = BE AK. EM 
胸中 所 有 相关 的 反应 都 可 以 进入 A SRR. TEMA, ER E 
要 功能 是 提供 ATP (1 个 纯 的 降解 代谢 功能 )。 在 脂肪 体 中 ， 其 功能 主要 是 为 各 种 合成 反 
应 提供 基质 。 因 此 ， 一 个 代谢 途径 功能 的 平衡 主要 随 昆 虫 的 种 类 、 组 织 、 营养 状况 以 及 二 
虫 经 常 遇 到 的 生理 压力 而 变化 。 


1 降解 代谢 


在 昆虫 中 ， 最 重要 的 降解 代 澳 途径 及 功能 轨 纳 在 长 2-4 H, WER, IEE 8- 气 化、 
三 减 酸 循环 和 氨基酸 氧化 都 是 为 合成 ATP 服务 的 ， 然 后 ATP 被 用 于 合成 反应 ， 为 机 械 运 
动 ， 维 持 离子 、 基 质 的 跨 膜 梯度 提供 能 量 。 这 些 不 同 的 能 其 代 澳 途径 间 的 比例 平衡 依赖 于 
-系列 的 因素 。 比 如 基质 的 可 得 性 、 激 素 的 调 书 以 及 生理 状况 ， 而 且 不 同 的 此 质 能 用 在 不 
问 方式 的 ATP 合成 中 。 破 水 化 合 物 通过 无 氧 精 酵 解 生成 乳酸 ， 能 在 缺 氧 条 件 下 、 用 作 
ATP 的 合成 。 为 了 能 量 的 需求 〈 如 迁 飞 或 变态 )， 脂 肪 体 作为 大 星 基质 的 贮存 场所 ， 志 是 
非常 重要 和 有 用 的 。 

















表 2-4 降解 代谢 及 其 功能 

















ATAR 
Rt 能 ot Row 一 一 - - 
产物 “a 
wen AKA ORICA MR. TRAE WHE (LECA MEHM 
5 Ai, RTI 
RICO, SRR ROE 
RE EAE ATP 乙酰 CoA ATP 
ARRAI AUER ACRE 5 KERE HERA BRAH, CR CoA ATP 


EP PR HY ae 


三 着 酸 循环 其 他 代谢 途径 的 产物 的 最 后 氧化 





HEARRE, ERAR AIP 
的 基质 (NAPH} 


RELE ü AHRR, RREH NADPH 


在 能 重 代 谢 中 ， 所 有 代 诡 途径 的 另外 一 个 功能 是 提供 基质 ， 这 些 基质 能 被 用 作 合 成 反 
应 的 起 始 物质 。 事 实 上 ， 磷 酸 成 糖 氧化 途径 的 主要 功能 是 为 合成 反应 提供 基质 和 
NADPH， 因 此 在 一 些 昆虫 中 这 些 降解 代 痢 途径 ， 亦 有 人 能量 代谢 的 功能 。 


2 碳水 化 合 物 的 合成 


碳水 化 合 物 作为 营养 在 昆虫 的 肠 腔 中 多 以 葡萄 糖 战 者 其 他 形式 的 单 精 从 肠 台 进 入 血 淋 
已 ,这 些 单 糖 是 由 多 糖 通过 肠 避 上 隋 异 解 后 形成 的 。 糖 除了 直接 被 代谢 组 织 利 几 以 和 外， 都 
PERAE k. ARD ERRER EERE (循环 运转 形式 ) MEE CAER 
A), CAS — A PARRER, ERETTA RE, IE Ty a A 
来 源 。 

在 昆虫 中 ， 一 些 基本 的 生物 合成 途径 归纳 在 表 2-5 中 。 
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R25 昆虫 体内 的 生物 合成 肥 应 











途 径 基 质 Fir He ll 备 注 
p i ENPRE EREM, HW. ATP a 
ste ast NADH ARIRE E 
ETA 通过 BRR TA E ATP, UTP + EA BEM JL 」 质 
UTP HEER 
Ba ARH A R SAT HRA R HI CM CoA ATP p = BN 
NADPH iR Set TO E 
MRE Tr RR RR HE ar i] PC AIP wy oe 
(= NADH) eda 
TRS AR, RER ATP, GIP 
FEDS 、 喀 啶 的 合成 氨基 酸 ATP, NAD“ RRN, DNA, 
BRERA NADPH RNA, FRAG 
BARR o, HEE Crehalose) Bt RARE, BI Dk RR eD BUR 


HE Fo 

企 大 多 数 种 类 的 尾 虫 中 。 血 液 内 海 营 糖 的 含 基 很 高 (20 ~ 170mmol)， 所 以 称 为 “ 昆 
虫 的 血糖 "但 在 一 些 种 类 的 某 个 发 育 阶段 《例如 伏 蝇 Phormia regina 的 早期 幼虫) 并 不 
人 在 海藻 糖 。 革 鹿 目 中 也 不 存在 海 营 糖 ， 侧 以 葡萄 糖 作为 破水 化 合 物 的 循环 源 。 

诲 藻 糖 的 浓度 尽管 在 不 同 虫 种 中 有 变化 ,但 在 任何 一 个 给 定 的 发 育 阶 段 ， 是 相对 稳定 
的 .并 且 受 到 激素 的 调节 - 海 洛 糖 在 组 织 中 含量 很 少 ， 它 作为 碳水 化 合 物 的 1 种 转移 形 
式 ， 从 贮存 部 位 通过 血液 运 到 作用 部 位 。 从 这 一 功能 出 发 ,海藻 精 比 葡萄 糖 至 少 有 两 个 优 
点 。 

O) 它 的 分 下 基 是 葡 玖 糖 的 2 倍 ， 所 以 扩散 通过 肪 壁 细 胞 的 速率 较 低 ， 在 正常 的 情况 
下 其 损失 可 以 忽略 不 计 。 

(2) 作为 1 种 双 糖 ， 相 对 于 在 血液 中 每 单位 的 葡萄 糖 中 的 渗透 压 较 低 ， 当 组 织 需 粮 
时 ， 它 通过 海藻 糖 酶 被 水 解 成 葡萄 糖 。 

海藻 糖 的 主要 合成 部 分 足 脂 肪 体 ， 人 在 其 他 组 织 内 也 发 现 有 合成 栈 ， 如 在 -te h 
道 和 肌肉 中 可 以 合成 少量 的 海藻 糖 。 在 许多 尾 贝 中 ， 它 的 合成 已 有 谋 尽 研究 ， 葡萄 糖 通过 
中 肠 肠 壁 进入 血液， 运送 到 脂肪 体 ， 通 过 下 列 的 需 能 反应 合成 海藻 本， 





1) 2 葡萄 糖 + 2ATP 一 >6- 磷 酸 莘 萄 糖 +2ADP (已 糖 激酶 ) 
2) 6 PD- 葡萄 糖 一 >1-P- 葡 萄 糖 (DEER MEIRE) 
3) 1-P- 8H + UTP 一 >UDP- 葡 萄 糖 + PPi 《UDP- 葡 萄 糖 焦 磷酸 化 酶 
4) UDP- 44 8 + 6-P- 和 葡萄 糖 一 UDP + 6- PH R (6-P-PE BR AE LB) 
5) 6-P-28 RER + Pi (6-18 AACS RE BS ) 


总 及 应 ; 2 葡萄 糖 + 2ATP+ UDP -一 海藻 糖 +2ADP+ UDP + PPi+ Pi 

在 一 些 昆 虫 中 ， 对 海北 糖 的 调节 与 该 糖 在 血液 中 浓度 有 关 ， 由 此 确定 反应 被 抑制 的 水 
。 海藻 糖 作为 反应 终 产物 影 响 其 运 出 脂肪 体 到 血液 中 的 速度 。 这 个 速度 也 取决 于 那些 以 
海 沫 糖 作 为 能 源 的 组 织 的 吸收 速率 。 

广 生 海 藻 糖 的 抑制 特性 ， 随 虫 种 不 同 而 异 。 在 那些 以 碳水 化 合 物 为 唯 -BER h 
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(如 丽 蝇 ) H, 6- BEATE SERRA — TA CITE, RPA I, A 
较 慢 的 速度 水 解 OBE A AGA, (ETT ae ST. FAL fy 6 Pe gH: E DE E 
应 中 的 底 物 ， 水 解 部 位 的 活化 将 减少 海藻 糖 的 产生 。 因 此 ， 随 着 系统 内 海藻 糖 的 增多 。 在 
6-P- 磷 酸 葡 萄 糖 栈 酶 上 伐 酸 葡萄 精 部 位 的 活化 ， 又 将 增加 6- 售 酸 简 欧 糖 的 水 解 速率 ， 导 致 
海藻 糖 合成 的 减少 。 

涉及 到 精 原 的 合成 和 分 解 反 应 ， 也 可 能 影响 到 海 萍 糖水 平 。 央 为 UD RE 
反应 的 中 间 产 物 。 

糖 原 是 动物 细胞 中 普 亡 存在 的 多 糖 ， 对 昆虫 来 说 相当 重要 。 尽 管 它 在 不 同 组 织 和 不 同 
发 育 阶段 中 含量 不 同 ， 但 是 在 利用 碳水 化 合 物 的 昆虫 中 ， 它 为 飞行 和 其 他 活动 提供 基础 能 
量 。 在 那些 突然 需要 葡萄 糖 的 组 织 内 (例如 蝇 的 飞行 肌 )， 糖 原 可 直接 被 转化 利用 ， 当 糖 
原 从 脂肪 体 首 过 血液 运输 时 ， 它 被 分 解 为 1- 磷酸 葡 欧 糖 (通过 脂肪 体 糖 原 磷酸 化 酶 的 作 
用 )， 并 且 可 以 合成 海藻 糖 。 

PERAJA FRIAS) 100 000 x t0zu， 外 部 的 支 链 较 短 ， 在 酶 的 作用 下 能 完全 分 解 为 葡 
a 

WRG RAG? RM, EDRR KITIR ARA,  o (1,4) SSPE 
RE RATL, HPS RIA RAS (UDP-W A-A RS RT) 的 作用 。 少 数 可 
能 通过 1, 6 CHART RRR A AZ. 

UDP 25 8 + 25H) n—- UDP + (FD. ORE) 

OTRE ATE CS HR, TE A AES OM UDP- 葡 欧 糖 的 km 值 
RE, CHEM (Apis mellifera) 幼虫 中 有 作用 ， 而 在 惜 古 比 天 每 蛾 ( Hyalophora ce- 
cropia) HAP AVA ER. ARTERE RR ARARA, KAIER 6- 
前 萄 糖 是 调节 海藻 糖 和 禄 原 合成 的 中 心 ， 企 一 定 的 组 织 内 ， 这 两 神 物质 合成 的 相互 关系 很 
大 程度 上 履 决 于 合成 过 程 中 参与 酶 的 作用 、 对 于 惜 古 比 大 隙 蛾 幼虫 脂肪 体 酶 的 研究 上 点 则 
就 UDP- 葡 菊 糖 来 说 ，6 磷酸 葡萄 糖 合成 酶 体系 更 容易 利用 UDP-N o 

另外 ， 必 须 指出 。 在 民 虫 体内 还 有 第 二 种 贮藏 物质 一 一 几 ] 质 , 即 8 (1, 4) -N-Z 
RMA RE, CRRA 1 种 卡 要 结构 化 合 物 ， 是 由 皮 细 胞 产生 的 ， 通 过 
UDP 乙酰 葡萄 糖 胺 和 它们 的 结合 而 成 为 完 糊 精 (chitodoxtran》 多 宫 体 ， 催 化 这 个 反应 
的 酶 即 几 了 质 酶 ， 它 结合 在 皮 细 胞 膜 的 外 表面 ， 将 穿 过 膜 的 物质 合成 为 多 聚 体 。 这 种 高 分 
子 的 化 合 物 在 昆 点 体内 可 以 被 再 利用 ， 有 些 饥 饿 昆虫 的 内 表皮 厚度 变 浅 ， 反 映 了 在 赔 皮 波 
中 几 卫 酶 的 产生 和 存在 ， 内 表皮 被 消化 和 吸收 。 


3 脂 类 的 合成 


ARIDE, MEWAA SAREM NSKA, LAFE NE FINE RAR DY RRRA TE OHEA P I M $E o 
Seb AA OF FE 388 We HE E AU H AB A D E Se OR A H h 
M, 并 旦 以 甘油 ATE RE, BOE CARR A L, RATE 
W, EGS AURA PRET Fy IR, AR EE PLA EE A OL ESL, 

朋 护 体 是 游离 脂肪 琶 、 甘 油 二 酯 和 甘油 三 酯 从 头 合成 的 主要 场所 。 几 乎 所 有 的 脂 都 尼 
以 其 油 三 酯 、 甘 油 二 酯 和 游离 脂肪 酸 的 形式 贮藏 二 脂肪 体 中 ， 然 后 被 其 他 组 织 利 用 或 吸 
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Boo MARE A 6 Lith YR SRT SAAR, BETE, HN AASE 
简单 地 从 甘油 三 酯 水 解 得 到 的 。 这 个 结论 通过 蝗虫 脂肪 体 中 的 几 种 酶 的 作出 得 到 了 证 实 
脂 敌 先 把 甘油 三 酯 降解 为 2- 甘 油 一 本 ,然后 在 甘油 酯 酰基 转移 酶 的 作用 下 ， 从 2- 甘 油 
- 脂 合成 1.2,- 片 油 一 酯 。 士 油 三 硬 贮 存在 部 分 脂肪 体 中 ， 而 在 另 一 部 分 脂肪 体 中 先行 分 
解 ， 然 后 再 重新 合成 为 不 同 的 甘油 MR, REA KE 


4 ”氨基酸 的 合成 


在 昆虫 血 淋 巴 由， 氨基 具 的 浓度 变化 把 决 于 消化 和 吸收 的 蛋白 质 ， 也 取决 于 本 身 的 内 
部 合成 。 不 同 组 织 、 不 同 的 代谢 活动 ， 负 责 被 消化 的 蛋白 质 的 吸收 利用 。 人 在 那些 已 经 作 过 
详细 研究 的 昆虫 中 ， 某 些 氨基 酸 在 血液 中 的 浓度 似乎 睛 反应 了 这 种 氨基 酸 在 食料 中 的 有 有 或 
E, W -ERER 《如 酷 氨 酸 或 月 氮 酸 ) 可 以 被 高 度 测 节 。 

在 血 淋 马 中 ， 从 黄白 质 消化 而 来 的 氨基 酸 以 1.- 异 构 体 存 在 。 然 而， 在 个 别 尾 虫 的 血 
淋巴 中 ， 也 有 D 型 氨基 酸 及 其 衍生 物 ， 例 如 氨基 酸 集 酸 趟 和 氨基 丁 酸 (GABA). ER 
和 防御 性 分 沙 物 内 ， 也 发 现 有 游离 的 氨基 酸 和 一 定 的 衍生 物 。 

尽管 在 昆虫 中 大 部 分 氨基 酸 都 来 白 消化 的 食物 中 ， 但 只 是 一 些 对 营养 来 说 是 必需 的 氨 
ZE, MARM, AAR, RAR RAM, MAR UA. RAM. 、 苏 氨 酸 、 色 
ABARAR. OL REE HLA ER TEMS BHERNRA, HER, MEK EH 
MR, PER TE: YD Hh ys iG Sa AE LA 1AE E MIE R A RARE > ad HOR EE 
z. 











AV RAMA, MTR MAN AEN AOS RAI T. P 
m, eis RZ tH SP ee eC PN ， 与 其 他 氨基 酸 分 离 
FOR, RUC EAR. ARG SA ER (12%) AEA RM (10.7%), 
称 为 丽 蜡 蛋白 calliphrin)， 存 在 于 整个 幼 忠 期 内 ， 先 释放 到 血液 中 ， 然 乒 进入 表皮 。 在 
表皮 内 它 作为 民 忠 表皮 硬化 和 有 暗 化 所 需要 的 基质 。 


5 蛋白 质 的 合成 


蛋白 质 的 合成 在 组 织 的 生长 发 育 过程 中 ， 发 生 于 体内 每 一 个 细胞 ， 它 决定 了 能 下 的 形 
态 变化 。 体 内 的 发 育 激素 在 转 孙 和 翻译 的 水 于 上 起 调控 作用 。 

有 关 蛋 白质 合成 的 研究 大 部 分 是 在 黄粉 甲 幼虫 体液 和 儿 种 锐 姻 月 幼虫 的 脂肪 休 及 丝 腺 
LEAT. RA (Hombyr mori) 丝 腺 后 部 的 蛋白 质 ， 用 来 合成 丝 纤 蛋 白 和 丝 心 蛋 魏 。 这 
种 蛋白 只 售 几 种 主要 氨基 酸 (45% 甘氨酸 ，29%% 丙 氨 酸 ，10% 丝 氨 酸 )。 因 为 在 游离 细胞 
内 ， 丝 心 蛋白 能 从 相对 纯 的 mRNA 获得 信息 而 被 合成 ， 所 以 家 竿 的 丝 腺 内 的 电 白 质 作 为 
丝 心 借 白 的 原料 ， 其 人 台 成 过 程 是 很 有 意义 的 。 

蛋白 质 合成 步骤 与 其 他 真 核 生 物 的 倩 况 相似 。 第 -- 步 以 一 定 的 氨基 酸 键 合 到 相应 的 
tRNA 上 ， 在 这 步 反 应 中 由 专 一 性 酶 〈 氨 酰 :RNA SRE) 催化 完成 

(1) AAR + ATP + 合成 酶 ; 一 ~aal-AMP- 合 成 酶 ,+ PPi 

(2) aalrAME- 合 成 酶 ;+ tRNAw 一 >aa-tRNA +ATP+ 合成 酶 | 

三 联 体 密码 是 简 并 密码 (每 氨基 酸 不 只 是 对 一 个 密码 子 )， 包 括 昆虫 《如 家 看 丝 腺 ) 
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在 内 的 许多 真 核 生 物 中 ， 对 每 个 氨基 酸 而 语 ， 不 只 1 个 专 一 性 的 tRNA MR RNA 合 
酶 。 不 同 tRNA 和 同 功 酶 骨架 中 的 合成 酶 调节 昆虫 的 发 育 ， 由 不 同 的 mRNA 对 携带 不 同 
的 密码 子 的 各 个 tRNA 进行 专 性 的 定位 。 

第 一 步 涉 及 到 蛋白 质 合 成 起 始 复 合 物 的 形成 。 这 种 复合 物 是 由 1 Reena 
JHE, mRNA、GTP、 甲 硫 氨 酰 -RRNAw 以 及 三 个 起 始 因 子 组 成 。 这 个 复合 物 与 1 个 60S 
的 核糖 核 重 白 体 亚 基 结 合 ， 这 时 起 始 因 子 被 释放 ，CGTP 被 水 解 . MF RNA t 合 到 
mRNA 的 起 始 密友 上 ，340S 和 60S 两 个 核糖 体 亚 基 成 为 1 个 有 活力 的 合成 单位 。 在 黄粉 甲 
的 离 体 细胞 中 ， 己 经 有 人 报道 了 这 种 复合 体 的 形成 (这 里 也 可 能 发 生 油 节 作用 ， 即 起 始 因 
子 的 专 化 性 能 够 决定 肽 链 是 再 能 开始 合成 )。 

第 三 步 是 多 肽 链 的 延长 ， 由 下 列 程序 组 成 : 

(1) 第 一 个 乙酰 基 tRNA MS HES. aay tRNA, 结合 到 已 经 被 山 据 的 起 始 密码 子 位 
点 后 面 mRNA-aaz 二 联 体 的 窗 码 子 上 《在 任何 时 间 ， 在 核 异体 上 有 2 个 活性 部 位 ， 受 体 从 
基 新 的 氨基 酸 酰 基 tRNAaa BAA EB, BL POE, PR RTS a AO R i 
始 氨 基 酸 )， 结 合 上 新 的 氨基 酚 。 

(2) 从 P 位 点 和 人们 点 上 新 结合 的 seg-tRNA。 间 的 及 链 的 形成 。 在 A 位 点 L 同时 伴 
随 着 起 始 氨基 酸 (或 者 肽 ) 的 释 出 ,在 P 位 点 上 从 它 的 附 普 物 到 密码 子 的 tRNA{ 这 些 部 位 的 
活性 也 控制 了 多 肽 延长 的 速度 , 如 核 精 体 沿 着 mRNA 移动 ,并 使 遗传 “ea sieht) > 

(3) IERE mRNA 的 5”-3” 方面 移动 3 个 密码 了 的 长 度 。 同 时 状 -tRNAaas MA 
位 移 到 P 位 。 

(4) aa tRNA RAMEE AM, ABR. 

这 些 反 应 需要 GTP EMAAR A MTER L 涉及 到 氨基 酸 -tRNA,, 结 介 到 恢 糖 体 
L: Be (VE TT Ss OE), RO EK ARNA, MA A 位 到 PP 位 的 转 位 开启 A 
位 进一步 与 肽 -tRNA 结合 ， 所 有 这 些 酶 的 活性 已 不 只 在 :种 屁 瑟 中 观察 到 ， 目 柚 互 癌 非 
常 相似 。 

显而易见 ， 合 成 多 肽 的 复杂 反应 ， 可 以 在 任何 水 平 上 进行 调节 ， 特 别 对 那些 合成 过 程 
中 某 些 专 - -性 酶 的 活化 或 抑制 作用 。 

tRNA 或 mRNA 的 产生 ， 以 染色 体 的 活化 部 位 为 模板 〈 由 DNA 转录 )， 足 在 另外 的 
或 许 更 重要 的 水 平 上 得 到 控制 的 . 对 于 RNA 聚合 酶 GE MAHI SET mRNA 和 LRNA 的 
合成 ) 的 研究 已 经 大 有 进展 ， 道 过 发 译 激 素 的 初期 作用 ， 能 够 在 基因 水 半 和 反应 的 产物 二 
给 以 影响 。 尽 管 在 昆虫 中 转录 的 过 程 还 不 太 清 楚 ， 但 许多 试验 与 RNA 案 合 酶 有 关 。 这 种 
酶 用 于 专 一 性 合成 3 种 主要 的 RNA RARI: 核糖 体 RNA; I: hnRNA (mRNA 的 前 
EH): M: SS 和 前 体 4SRNA (tRNA MRTA). BARIER RNA AB SIRNA 
HARA, COSHH EM (IH) 的 RNA SRB MWA ee, 
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肌肉 是 动物 的 主要 代谢 场所 。 不 同 功能 的 昆虫 肌肉 、 细 胞 器 和 微 气管 (tracheole) 的 
数量 和 位 置 都 有 益 异 。 说 明 肌肉 收缩 的 能 量 来 源 和 代谢 速率 也 随 虫 种 和 肌肉 组 织 不 同 而 异 。 
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02 第 = 章 Bath Cat 


1 糖 类 的 利用 和 糖 酵 解 


有 关 体 壁 肌 能 够 贮藏 碳水 化 合 物 的 报道 不 多， 然而 ， 企 蝗虫 和 半 杷 日 昆虫 《1 种 负 子 
38 Lethocerus cordofanus) 的 腿 节 肌 上 ， 基 有 活性 的 磷酸 化 酶 。 这 种 酶 的 催化 反应 为 : 


CB), + Pi 一 > CAEP), + Pa, 
表明 糖 原 是 能 量 的 十 要 米 源 。 在 管状 肌 中 ， 经 典 的 糖 酵 解 途径 《EMP) 如 下 : 
{1) 从 贮存 于 册 册 中 的 糖 原 开 始 : 





(葡萄 糖 ) + Pi 一 > (和 葡萄糖) + -BEN R A BE ( 糖 原 磷酸 化 酶 ) 





L-BE AR E=- A AE ORRA Ba OH E EE) 
(2) 从 血 滚 进入 肌肉 的 海藻 糖 开始 : 
YE MHI —-2 AIH CERM) 
(3) 从 海藻 糖 来 的 葡萄 糖 或 者 直接 从 血液 中 来 的 葡萄 糖 开 始 : 
葡萄 糖 ATP 一 6- 泛酸 葡萄 糖 + ADP (已 糖 激酶 ) 
然后 : 
6- 磷 酸 葡萄 糖 一 6- 磷 酸 果糖 Fai BSE ER Se) 
6- 磷 酸 果 糖 + ATP 一 -~1,6- 二 磷酸 果糖 + ADP 
(6- 磷 酸 果 糖 激酶 ) 
1,6 二 磷酸 果糖 一 “Dr3 磷酸 甘油 酵 | 磷酸 VERT (<a) 
磷酸 二 羟 丙 酮 = 一 D-3- 仙 上 静 甘油 本 (硫酸 三 精 异 构 酶 》 
2D-3- 磷 酸 甘 油 醛 +2NAD+ 2Pi 2-3-0 RE H AH AR A + 2NADH + 2H" 
CORRS EE a) 
2D-3-69 T 7h OF RA + 2ADP —>2D-3-BAR HWE + ZATP 
CBRNE THAR BS ) 
2D-3- 磷 酸 甘 油 酸 一 ~2D-2- 伴 酸 匡 油 酸 (BRR H yeh 5 i) 
21D 2-BE AS H h === 2-8 E TH B® + 2H, (RRN) 


2- BS a5 AS PA A) + 2ADP 一 >*2 丙酮 酸 +2ATP (丙酮 酸 激酶 ) 


从 糖 原 到 丙酮 酸 的 总 反应 为 : 


(AWR) + 3ADP+ 3Pi+ 2NAD* 一 > (W88), + 2 丙酮 酚 +3ATP+2NADH+2H+2H,0 


从 葡萄 精 开 始 的 总 反应 为 ; 
葡萄 糖 + 2ADP+ 2Pi+2NAD 一 >2 NAR +2ATP+2NADH+2H7 + 2H20 


与 飞行 肌 相 比 ， 步 行 肌 和 跳跃 肌 的 线粒体 比较 少 ， 能 量 米 源 可 能 不同 ， 至 少 可 以 说 代 
谢 速率 不 同 。 绝 大 多 数 的 步行 肌 是 白色 的 ， 尽 管 在 腿 肌 中 “ 红 ”、“ 白 ”两 种 肌纤维 都 有 存 
在 《这 些 纤维 可 以 通过 不 同 的 颜色 加 以 区 划 ， 与 脊椎 动物 相似 )， 然 而 ， 状 椎 动物 肌纤维 
的 颜色 主要 依赖 于 肌 红 蛋白 (myoglobin) 和 细胞 色素 《cyrochrome)。 昆 虫 体 内 无 肌 红 蛋 
身 ， 由 较 多 的 细胞 色素 和 较 旱 的 肌纤维 构成 颜色 ， 而 较量 的 肌纤维 说 明 其 右 褒 浓度 的 线 粒 
体 。 在 红色 肌纤维 内 ， 合 有 更 多 的 线粒体 ,能 景 从 有 和 氧 代谢 中 获得 ， 比 “白色 肌肉 更 不 





易 狐 劳 。 相 友 ， 占 绝对 优势 的 “白色 ”肌肉 从 无 氧 代 澳 获得 能 量 为 主 ， 如 临 点 腿 肌 
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浓度 的 乳酸 脱 氨 酶 。 丙 酮 酸 到 乳酸 的 形成 过 释 中 ， 糖 酵 解 时 还 诛 性 NADH 被 重新 氧化 - 

2 NE + 2NADH + 2H*—2L-FLM + 2NAD' 

FLARE FEA WL ANS RAIER, RAIE PD BEES, RA LA Se A 
时 候 慢 慢 地 氧化 。 

& 行 肌 中 的 情况 与 此 不 同 。 飞 行 肌 是 绝对 的 “红色 ”肌肉 或 者 说 足 需 氧 的 。 对 于 碳水 
化 合 物 的 利用 在 伏 蝇 (Phormia regina) 中 已 有 详尽 研究 。 在 这 些 屁 虫 中 《 像 其 他 从 脂肪 
或 氮 基 酸 取 得 能 量 的 昆虫 一 样 ， 飞 行 肌 有 很 多 的 微 气 管 ， 有 占 册 纤维 体积 30% 一 45% 的 
线粒体 )。 员 肉 中 贮存 有 大 量 糖 床 ， 飞 行 时 在 开始 10~ 1Smin 内 被 全 部 用 完 ， 以 后 ， 由 循 
FRA ANE, GSR RAPS, BARRER, HARR, EE. E 
SWRA. BRAT RG BE, EURO, ERR 
和 飞行 开始 后 ， 糖 类 先 转换 为 葡萄 糖 。 

飞行 肌 中 糖 厌 的 降解 途径 和 体 壁 肌 中 相同 。 生 成 丙酮 酸 的 一 系列 反应 在 估量 和 沙 蝗 
(Schistocerca gregaria) 中 也 已 得 到 被 证 实 ， 并 明确 了 反应 过 程 中 几 个 控制 点 。 从 静止 到 
飞行 过 程 中 ， 代 谢 速率 上 的 变化 〈 如 傣 蜗 增加 50 倍 ) ， 需 要 有 1 种 能 在 短 时 间 内 对 信号 作 
出 反应 的 机 制 ， 在 人 为 控制 的 -系列 反应 中 ， 它 们 明显 起 调节 反应 的 作用 ”如 依 种 糖 诛 作 
为 城 初 能 最 来 源 的 肌肉 那样 ， 糖 原 磷 酸化 酶 是 1 种 可 以 高 度 调 节 的 酶 ， 在 黑 丽 蝇 肌 肉 中 ， 
以 a、b 丙种 形式 存在 ， 构 成 大 约 整个 肌肉 蛋白 的 1.5% (图 2-1)。 


sete mcrae as ean E C 


， 
ATP* BRERA ER EA -ERRU f HIRR (EISE + ADP 
(RARE) t OHD 
ATP BRICIS b eR HLA a+ ADP 

~ 





pr AREE HME 
图 2-1 WEE D k h RR Ao E E 

a, b ARERR ERE RP $ -性 是 相同 的 。 但 是 最 大 活力 所 需 条 件 
差异 很 大 ,这 意味 着 肌 细胞 中 底 物 和 激活 因 了 水 平 不 同 ， 反 应 了 两 种 形式 酶 的 活力 差异 。 
在 AMP 和 六 之 间 ， 每 1 种 酶 的 亲和力 和 可 变量 之 间 有 密切 的 关系 。 通 常 细胞 质 中 AMP, 
Pi 的 浓度 决定 两 种 禾 在 体内 的 活性 。 在 静止 的 蝇 体 内 ， 当 磷酸 化 酶 5 的 省 性 忽略 不 计时 ， 
PERREN a 的 活性 达到 最 大 值 的 50% 。 

SURG TEAS b 型 可 以 通过 - -种 磷酸 化 酶 (磷酸 化 酶 b 激酶 )， 转 为 a 型 ， 而 磷酸 化 酶 b 
激酶 可 以 被 I0*M 的 钼 离子 或 Pi 激活 。 也 可 能 这 两 种 离子 同时 激活 〈 在 飞行 开始 时 ， 这 
丙种 离子 的 浓度 可 能 提高 )。 毫 无 疑问 ， 激 酶 的 活动 叶 致 磷酸 化 酶 b 转 化 为 a， 使 4 型 从 束 
个 位 酸化 本 活性 由 18.96 38 BS 70%。 高 浓度 的 磷酸 化 旷 a 能 快速 把 糖 原 分 解 为 磷酸 萄 萄 糖 ， 
以 满足 飞行 肌 能 量 的 需要 

iE RRA (hypertrehalosemic hormone), GEE Dy GF BH H oh BY LG Bh 
酶 ， 但 在 好 肉 中 无 影响 * 

另外 1 种 酶 ， 磷 酸化 酶 MBETE KE, EIERE AR b HE 
为 无 活性 状态 。 蝗 虫 肌肉 中 的 已 糖 激 酶 控制 匡 萄 糖 进 人 糖 畦 解 途径 ， 其 浓度 和 活性 依赖 于 
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Ay RT TWLARAEE EE, AZ REPO O-RING 
的 得 月 内 ， 其 浓度 就 高 到 能 抑制 的 水 平 。 由 十 当时 许多 因素 导致 条 件 不 稳定 ， 因 此 道 过 刺 
激 飞 行 的 其 他 反应 产物 来 补偿 这 些 产物 包括 两 氮 酸 及 Pi 都 可 能 得 到 增加 ， 竞 争 性 的 道 
转 稀 菊 粮 磷酸 化 抑制 反应 。 具 氨 酸 足 1 种 通过 丙酮 酸 转 毛 反 应 生成 的 和 氨基酸 ， 出 于 在 二 着 
卫 循 环 电 氧 化 作 几 如 度 像 飞 行 刚 和 开始 时 那样 ， 使 丙 氨 又 积 刀 ， 而 琴曲 酸 是 粮 酵 解 的 终 产 
物 ; Pi 是 增加 肌肉 收缩 速度 时 分 解 ATP 得 到 的 。 

在 伏 蝇 肌肉 中 ， 葡 萄 糖 代谢 的 进一步 限 速 反 应 是 出 主 酸 果糖 激酶 控制 的 、 同 样 ， 在 旷 
里 且 对 中 ， 这 种 酶 也 受 1,6- 二 磷酸 果糖 秆 ATP 的 抑制 。ATP 是 它 的 底 物 之 一 、ATP 的 抑 
制作 用 可 以 被 AMP of Pi 所 解除 ， 在 肌肉 活动 时 AMP 和 Pi 都 会 得 到 增加 ， 


2 代谢 的 调控 机 制 


当 肌 肉 开 始 收缩 时 ， 代 谢 活性 增加 的 主要 信和 号 是 钙 离 CREE EFL AR EUS PRR 
AR ADP 和 AMP。 这 些 信和 匡 能 导致 整个 糖 醇 解 、 二 按 酸 循环 、 电 子 传递 和 氧化 磷酸 化 过 程 
协 油 的 增加 ， 使 得 ADP 磷酸 化 速度 要 比 ATP 水 解 速度 快 100 售 。 

名 离子 通过 激活 磷酸 化 酶 ， 使 得 糖 原 分 解 速度 加 快 。 这 对 十 许多 屁 忠 来 说 显得 格外 下 
要、 因 糖 碌 是 最 初 风 分钟 攻 行 的 主要 燃料 。 在 这 期 间 ， 精 原 磷酸 化 酶 反应 会 产 牛 变 化 ,而 
HRW ARB, RS RAR BL. RM 3- 磷 酸 革 油 栈 氧化 的 激活 ， 钙 离 
子 浓度 上 上 升 能 迅速 提供 线粒体 氧化 和 后 来 ATT 合成 所 需 的 还 原单 位 ， 以 及 维持 细胞 质 中 
NAI) 水 平 ， 使 糖 苦 解 中 磷酸 里 油 醛 脱 氨 酶 反应 不 断 进 和 下 去 。 

腺 呆 叭 核 芭 酸 作用 于 儿 个 不 同 的 控制 点 ,， 在 细胞 质 中 ，AMP 激活 磷酸 化 酶 bp、 朱 糖 
激酶 以 及 道 过 岳 制 果糖 二 磷酸 栈 酶 和 阻 扣 磷酸 果糖 的 再 循环 米 强化 对 6- 磷 酸 果糖 的 磷酸 
化 作用 . 山 十 在 静止 和 飞行 昆虫 的 肌肉 中 所 测 得 ADP 的 总 景盛 多 人 差别 CRE DANE, 
因此 ADP 有 效 浓 度 的 改变 就 成 为 重要 的 调控 信号。 然 布 ， 通 过 需 能 的 腺 苷 酸 移 位 酶 反应 ， 
证 明了 线粒体 基质 中 ADP 浓度 比 细胞 质 中 高 。&% 行 肌 中 线粒体 基质 的 体积 大 复兴 有 细胞 
需 体 积 的 一 站 ， 所 测 得 的 大 量 ADP 都 位 于 线粒体 内 。 此 外 。 - 些 ADP SRS nN 
AAA) 结合 ,掩盖 了 游离 ADP 的 变化 。 这 些 讨 论 者 表明 细胞 质 中 ADP 要 比 所 
测定 的 总 量 大 ， 线粒体 内 ADP 浓度 变化 要 比 细胞 质 内 的 小 。 即 细胞 质 中 最 初 产生 ADP 是 
由 肌 动 球 蛋白 ATP 本 调控。 并 卫 线 粒 体 任何 变化 都 服从 丁 该 反应 .线粒体 最 终 必须 对 细 
胞 质 的 ADP 变化 作 册 反应， 很 可 能 足 通 过 腺 申 叭 核 艺 酸 移 位 酶 激活 的 ， 这 足 己 知 的 线 粒 
体内 外 ADP 唯一 的 结合 点 。 线 粒 体内 其 他 作用 对 ADP 进入 都 是 次 要 的 。ADP 的 各 酸化 
成 了 部 分 质子 运动 的 动力 ， 同时 导 敏 电 子 传递 的 速率 增加 。ADP/ATP 和 NADY+ NADH 
比率 的 增加 能 促使 异 柠 榜 酸 脱 氢 酶 、 齿 酮 酸 脱 气 酶 以 及 其 他 一 些 底 物 氧化 短 的 活性 增加 。 
在 芋 虫 肌 内 中， 柠檬 役 合 成 栈 反 应 接近 二 平衡 ， 所 以 飞行 期 问 ， 草 栈 乙 酸 轻 溅 的 增加 就 能 
中 起 整个 反应 相当 大 的 波动 。 术 榜 酸 的 减少 可 刺激 柠 榜 酸 合成 胜 ， 这 由 Johson 和 Hans- 
ford 《1975) 对 两 蝇 肌肉 的 研究 得 到 了 汪 实 。 

PRO RT RAK eR, 通过 : 些 次 要 的 洞 节 内 了 得 到 加 强 。 例 如 ， 细 胞 质 的 
ADP/ATP 比率 变化 可 加 速 释 酸 精 氨 酸 的 分 解 ， 同 时 又 能 引起 肌肉 中 正 磷酸 含量 明显 增 
加 、 由 于 线粒体 内 膜 上 Pi 的 分 布 与 能 量 有 关 ， 所 以 线粒体 内 Pi 浓度 要 比 细胞 质 中 高 。 此 
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外 ， 飞 行 开始 时 质子 梯度 的 减少 可 使 得 Pi 重新 分 布 ， 并 依 向 于 细胞 质 区 域 .。 这 些 结论 硼 
明细 胞 质 中 Pi 增加 量 可 能 高 于 所 测定 的 量 ， 同 时 细胞 质 记 也 是 一 个 有 效 的 调控 信和 号 ，Pi 
遂 过 激活 碰 酸 果糖 激 杉 反 应 来 影响 糖 醉 解 的 速率 。 

很 多 有 关 昆 虫 三 羧 酸 循环 调控 方面 的 资料 反映 了 昆虫 飞行 肌 中 的 研究 结果 。 人 在 其 他 尼 
下 组 织 中 也 存在 类 似 调 控 机 制 。 然 而 ， 飞 行 肌 是 相当 专 一 的 组 织 ， 因 其 代谢 大 部 分 是 分 解 
ARR. FEEL HEH CRU DPS), IRS BL fil HT AA SE AR RRR CK 
RKLEY, KARRERAN) MEREN. IK KAMA A Be A 
栅 制 ， 这 些 机制 使 得 其 他 代谢 途径 得 到 调控 。 


3 ”磷酸 甘油 穿梭 系统 


昆虫 长 时 间 的 活动 《如 持久 的 飞行 或 者 运动 )， 需 交大 量 能 量 (如 ATP), BIB ok 
率 较 低 的 尤 氧 代谢 而 无 法 满足 ， 在 EMP H, NADH 在 历 枉 酸 还 原 到 乳酸 中 被 重新 氧化 ， 
少量 的 NAD’ 不 能 通过 线粒体 膜 而 被 分 隔 在 细胞 质 中 ， 必 须 以 有 和 氧 途径 在 细胞 质 里 重新 
产生 氧化 型 一 核 任 酸 〈 遂 过 糖 酵 解 过 程 中 还 原 反 应 NADH 一 > NAD* )， 该 途径 在 细胞 质 
内 通过 磷酸 二 羟 两 本 对 NADH ARSA, R 3- 亿 酸 壬 油 的 运转 (3- 磷 酸 甘 油 从 线粒体 
外 腊 可 以 自由 的 进 人 线粒体 ) 米 完 成 。 在 线粒体 内 膜 上 ， 磷 酸 甘 油 通 过 黄 素 蛋白 (flavo- 
protein) 相连 的 3 磷酸 甘油 脱氧 酶 的 作用 ， 重 新 氧化 为 磷酸 一 产 丙 酮 。 然 后 被 运 问 细 胸 
质 ， 在 细胞 质 内 3 磷酸 并 油 再 被 还 诛 、 在 线粒体 内 还 原 了 的 黄 素 蛋白 通过 线粒体 电子 伟 
递 体系 再 被 氧化 。 AE, CARRERE F, M—F RN REE ERED E WENE E 
的 降解 和 糖 醉 解 。 值 得 注意 的 是 ，2 种 电子 传递 辅 上 (NAD' 和 FP) 的 氧化 还 诛 电位 决定 
了 电子 被 运 到 线粒体 内 的 传递 方向 。 

S-BRAR H ih ERATOR F 

(1) 3RR HIE CE UI AAR EK) 

BROHAN + NADH + H —~1.-3-BRAR H Wl + NAD! 

(细胞 质 内 3B eH at LH) 
(2) FER PPE (在 线粒体 内 在 有 氧 条 件 下 ) 
L-3- 磷 酸 甘油 + FP 一 一 磷酸 二 卷 丙 酮 + FPH 

















(线粒体 内 3-BERR HTH BE SUA) 

疙 反应: NADH+ H' + FP—*NAD* + FPH 

在 糖 醉 解 的 磷酸 甘油 脱毛 酶 反应 中 ， 胞 质 内 NAD RR NADH, EGR UR ET, al 
过 与 分 子 氧 柏 联系 的 呼吸 链 逐 渐 氧 化 完成 。 但 呼吸 链 位 子 线 粒 休 内 ， 线 粒 体 内 膜 对 
NADH 是 不 能 渗透 的 ， 故 还 原 酶 的 氮 不 得 不 间接 通过 特殊 的 穿梭 系统 来 转运 ， 完 成 一 
PRR, BRU EF RH: 

CL) PRAM, AERA, PERRY, WERA Sele A 

(2) 转运 系统 穿 过 线粒体 内 膜 转运 底 物 和 产物 ， 它 们 直接 由 RM by Oe A 
酮 磋 酸 的 转换 来 完成 ， 也 可 间接 以 苹果 酸 - 草 牙 乙酸 穿 核实 现 。 

G) 一 些 酶 在 胞 质 内 促 动 NADH 氧化 穿梭 。 胞 质 中 的 NAD" /NADH 的 比率 维持 到 高 于 在 
线粒体 基质 中 的 水 平 (Williamson et al，1967)。 因 为 没有 机 制 来 打破 线 料 体 腊 的 屏障 而 达到 








o ”第 二 章 Ba PER 


NAD “NADH 比率 的 平衡 ， 所 以 穿梭 逆转 了 胞 质 中 NAL AEIR, ERR H W F RIR ARF 
梭 体 系 中 ， 由 于 脱 氨 酶 的 氧化 还 原 电位 不 间 ， 所 以 反应 方向 是 不 定向 的 。 在 两 个 穿梭 系统 中 ， 
胸 质 中 与 脱氧 酶 连接 的 NAD" 存在 一 个 平衡 ， 这 个 平衡 比 相 应 的 线粒体 酶 更 适合 底 物 还 原 。 因 
为 NAD‘ /NADH SRSA MARI, HP RRR, KIZAR 
和 谷 氨 酸 的 反 向 运输 是 同 进入 线粒体 的 质子 相 联 系 的， 所 以 穿梭 受 质子 动力 的 驱动 。 

磷酸 车 冲 穿 梭 是 这 些 穿梭 系统 中 首先 被 发 现 的 〈Bucher & Klingen, 1958, Zebe et al, 
1959, Estabrook & Saktor，1958)。 在 昆虫 飞行 肌 中 无 论 胞 项 中 还 是 线粒体 都 有 较 高 活性 
的 磷酸 甘油 脱氧 酶 。 磷酸 甘油 穿梭 便 是 昆虫 《 行 上 中 士 要 的 穿梭 系统 ， 以 此 维持 飞行 中 所 
fat) NADH 高 氧化 率 (Carbtree & Newsholme, 1972). SB (Apis mellifera) 中 可 溶性 
ER ET TnL SU NF A TE NY 2.5%, RERA ERKE (Marquorrdt & Porse- 
mor, 1966), SF Ret FF te TSHR SRO AS BHAH (Storey and Bailey, 1978). 

3B HE AOR EHS ARR, TERRE, HA 
TED ACH, WER HT BE AN FOR RAS}, 3-0 H M E Sit 
是 不 串 能 的 ， 支 持 这 一 -观点 的 理由 是: 

《1) RR (Sarcophuga borrbata ) (Donnellan et al., 1970) 和 东亚 飞 蝗 《Klingenb- 
erg & Buchholz, 1970) 中 ，3- 磷 酸 甘 油 的 饺 盐 似乎 不 能 滩 入 到 飞行 肌 线粒体 内 。 

(2) 3- 磷酸 甘油 的 氧化 能 被 很 广 范围 的 底 物 类 似 物 控制 ， 这 些 底 物 不 能 进入 线粒体 ， 
因此 估计 是 外 部 位 点 上 控制 。 

(3) 线粒体 内 3- 磷酸 计 油 氧 化 与 讽 铁 化 物 还原 相 耦合 ， 尽 管 有 证 据 圾 明 商 铁 氛 化 物 
不 能 渗入 线粒体 ， 但 观察 到 了 这 种 现象 。 

(4) 3- 磷 酸 计 油 酶 可 被 钙 离 子 激活 ， 如 果 在 肌肉 刺激 期 间 ， 胞 质 中 钙 离 子 浓度 下 降 ， 
那么 眩 是 对 胞 质 中 的 钙 离 了 产生 响应 的 。 

3- 磷 酸 廿 油 在 氧化 反应 发 生 之 前 进入 线粒体 ， 采 用 麻 蝇 《Sarcophaga nodosa) 飞行 肌 
中 制备 的 线粒体 ，3- 低 酸 甘 油 能 使 线粒体 迅速 的 膨胀 调 完 成 渗入 ,甚至 线粒体 经 微 电 的 点 
波 处 理 ， 也 能 使 3- 磷酸 甘油 氧化 速率 增加 ， 随 之 线粒体 氧化 NADH 的 能 力也 增加 。 由 十 
“ 渗 湛 ”的 线粒体 氧化 增加 了 NADH， 表 明 线粒体 成 为 辜 酸 甘油 脱毛 酶 的 位 点 。 而 且 氧 吸 
收 率 主 要 取决 于 完整 的 线粒体 和 钙 褒 子 的 浓度 。 

昆虫 穿梭 体系 中 ，3 磷酸 甘 汕 穿梭 系统 还 存在 若干 未 解决 的 问题 。 SRT RIO 
NADH 氧化 机 制 是 苹果 酸 / 章 酰 已 酶 〈 或 苹果 酸 / 天 冬 氨 酸 ) 穿梭 这 是 在 哺乳 幼 物 组 织 中 提出 
的 《Williamson et 引 ，1973)。 由 于 在 蝗虫 飞行 肌 中 华 果 上 脱 氢 酶 发 生 在 胞 质 和 线粒体 中 ， 这 似 
FRM, HUES. LOAFER EY RMR, KIZAR 
和 谷 氨 酸 及 转运 系统 ， 是 否 这 些 底 物 被 飞行 肌 线 粒 体 以 一 定 速率 转运 足以 解释 飞行 过 程 中 
NADH 的 氧化 ， 也 存在 括 点 ， 但 是 也 没 理由 否认 在 其 他 昆 由 组织 中 不 存在 这 个 穿梭 ， 

还 有 工 个 穿梭 系统 是 由 Balbohi (1978) 提出 ， 他 以 伏 蝇 (Phormia regina) 飞行 肌 的 
实验 为 基础 ， 从 线粒体 再 构建 1 个 穿梭 系统 ， 即 从 匀 兹 的 可 溶性 碎片 的 | 吡咯 -5- 凑 酸 被 
还 原 为 腊 氨 酸 ，、 然 后 被 线粒体 再 氧化 。 存 此 系统 中 ， 外 部 NADH 仅 在 加 入 催化 齐 1-H - 
5 羧 酸 之 后 被 氧化 ， 这 表明 该 系统 是 可 行 的 。 丽 蝇 肌 肉 中 该 系统 和 兢 酸 甘油 穿 梧 对 NADH 
的 氧化 还 在 进 -- 步 研究 中 。 
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三 羧 酸 循 让 的 酶 在 线粒体 的 内 膜 和 基质 上 。 离 体 条 件 下 ， 只 有 那些 能 进 人 线粒体 锥 蜡 
的 化 合 物 才能 进入 二 着 酸 (TCA) 循环 。 例 如 丽 蝇 的 线粒体 只 能 氧化 外 源 性 的 矶 酮 酸 和 靖 
氨 酸 ， 一 些 鳞 翅 日 尼 虫 的 线粒体 能 氢化 长 链 的 酰基 CoA 衍 牛 物 及 乙酰 CoA， 蝗 虫 肌肉 能 
氧化 长 链 酸 基 肉 毒 碱 化 合 物 以 及 丙酮 酸 和 两 氨 酸 ， 暗 的 飞行 肌 制 备 物 能 氧化 叙 氮 酸 及 本 
上 戊 一 酸 ， 除 了 这 些 化 合 物 以 外 ， 还 没有 别 的 中 间 产 物 可 以 被 整体 昆虫 的 飞行 肌 中 线粒体 所 
利用 。 相 反 ， 脂 肪 体 中 线粒体 对 基 些 化 合 物 是 不 通 透 的 ， 从 而 下 以 看 出 飞 行 肌 的 专 化 性 功能 、 


1 三 凑 酸 循环 的 基本 反应 式 


丙酮 酸 的 氧化 开始 通过 二 迭 酸 循环 ， 以 下 死 旋 程式 进行 反应 ， 
AMR + NAID* + CoA —>Z, Bt CoA + CO, + NADH + H* 
(PRO AA SL BPR) 
乙酰 CoA + 草 酰 己 酸 + HO — #7 RMR + CoA CF RRS WE) 
ATR IAS SR — BR CARR) 
FET RAR + NAD* + CoA 一 ~ 病友 二 酸 + CO, + NADH + H* 
CFF BE AN) 
MRZE + NAD* + CoA -— * BRS CoA + CO, + NADH + H* 
(MEO RAABE AE) 
SUB CoA + GDP + Pi IIHR + CoA+CO,+GTP (JERE CoA 合成 酶 ) 
RAM + FAD 一 ~ 延 胡 索 酸 + FADH, (BEA A A SU) 
ER + HO 1 ERE (ETH Sk RR) 
LERE + NAD —> BZ. + NADH + H* CEREK ARD 
AMN AMA + 4NAD' + FAD+ GDP + Pi+2H0O— 
3CO, + 4NADH 1 4H + FADH, + GTP 
FERRE, Ei ERENER- - 般 通过 ADP, Pi 及 ATP 的 相对 浓度 来 调控 。 这 
些 化 合 物 不 仅 作为 呼吸 链 的 廊 物 ， 而 且 也 是 影响 TCA 循环 的 因子 。 例 如 且 氨 酸 赔 氢 酶 在 
很 多 双 翅 目 昆 虫 的 线粒体 中 可 以 被 ADP 活化 。ADP 的 作用 是 降低 该 酶 对 月 氨 酸 的 Km 
值 。 与 NAD* 联结 的 异 柠檬 酸 脱 氢 酶 是 三 羧 酸 循环 中 的 1 种 主要 限 速 酶 ， 它 可 以 被 ADP、 
Pi 及 它 的 底 物 《 即 异 柠 榜 酸 ) 活化 ， 也 可 以 被 ATP REA TOR, KAA 
(1 种 高 度 调节 的 酶 ) 也 可 以 被 ATP 抑制 。 而 且 丙 酮 酸 脱 氟 梅 的 酶 催化 机 制 (磷酸 化 产物 
所 激活 ) 与 糖 原 骨 酸化 酶 相似 ， 都 可 通过 激素 米 调 节 。 
呼 豚 链 收 集 从 三 凌 酸 循环 时 产生 的 电子 ， 进 而 使 电 了 传递 给 气 ， 将 在 电子 传递 过 程 中 
产生 的 自由 能 转化 为 高 能 磷酸 键 。 
一 般 认 为 ， 从 -分 子 的 NADH 传递 电子 到 氧 的 过 程 中 ， 产 生 3 个 高 能 克 酸 键 (以 
ATP 的 形式 )， 而 还 原型 黄 素 蛋白 (FPH) 的 再 氧化 可 以 得 到 2 个 高 能 键 。 
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[而 所 讨论 的 作为 TCA 循环 中 产生 能 量 的 厅 础 ， 慎 以 计算 出 从 糖 原 而 米 的 一 个 匡 箱 
糖分 子 的 氧化 过 程 中 所 产生 的 总 的 能 量 如 下 ; 
(1) 糖 原 醉 解 及 3- 楼 酸 上 是 油 途径 : 
(WAR n+ 2NAD* + 3ADP + 3Pi 一 > (WAH), + 2 两 醒 酸 + 
2NADH+ 2H* + 3ATP+3H,O 
2NADH + 2H" +2FAD 一 ~2NAD+ + 2FADH) 
2FADH, + 4ADP + 4Pi + O, —>2FAD + 4ATP + 6H;O 


(2) TREH, 


2 丙酮 酸 + BNAD* + 2FAD+ 2GDP | 2Pi + 4H,O—6CO, + 8NADH + 8H! + 


2FADH, + 2GTP 


8NADH + 8H* + 24ADP + 24Pi+ 402 —>8NAD* + 24ATP + 32H;0 
2FADH: + 4ADP + 4Pi + O, —*2FAD+ 4ATP + 6H20 


总 反应 : 


(F228) + 35ADP+ 2GDP+ 37Pi+ GO, — > (葡萄 机)。1 + 600, + 35ATP +2GTP+ 43HoO 


图 2-2 列 出 了 RRRA 
其 与 其 他 主 归 代 谢 途 径 有 联系 
的 路 线 。 虽 然 三 羧 酸 循环 这 - 
概念 的 形成 建立 在 对 背 椎 动物 
组 织 的 实验 结果 上 ， 然 而 现在 
对 昆虫 体内 也 有 这 -路 线 已 毫 
无 疑问 ,在 飞行 肌 和 脂肪 体 中 
的 证 据 最 为 充分 ， 实 际 上 绝 大 
多 数 昆 虫 组 织 都 具有 通过 这 一 
路 线 氧 化 基质 的 能 力 。 

粤 一 些 证 据 来 源 于 通过 组 
织 中 成 分 的 测定 ， 基 质 〔〈 如 再 
MR) 和 三 羧 酸 循环 中 间 代 谢 
物 的 氧化 。 其 中 1 个 主要 困难 
是 昆虫 线粒体 对 许多 三 着 酸 循 
环 的 中 间 代 物 的 相对 不 通 透 性 ， 
线粒体 中 的 大 多 数组 分 以 极 低 
的 速率 氨 化 中 间 代 谢 物 。 然 而 
用 超声 波 处 理 的 线粒体 ， 表 砚 
出 较 高 的 氧化 速率 。 说 明 用 完 
整 线粒体 的 不 能 氧化 菜 一 物质 ， 
不 能 作为 缺少 代谢 该 物质 的 酶 
活力 的 依据 。 
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在 其 他 的 ERAR, WAAR, NR, PRR BE EEA BR A) A 
HY FAR BELT = RRI. Van den Bergh (1964) WARE (Masca douestica ) 的 离休 线粒体 
中 的 苹果 酸 抑制 了 97% 的 丙酮 酸 的 氧化 同样 ，Domrocse， 和 Gibert (1964) Fl RAR REL 
Wh PRR AR BB as Mit EL BERR (Hyalophora cecropia) 的 肌肉 中 的 脂肪 酸 不 能 完全 所 
化 。 二 赴 酸 循环 的 男 一 阻 断 剂 是 气 忆 峻 ， 它 被 代谢 为 氟 们 机 酸 ， 损 制 术 榜 规 的 代谢 。 用 氟 
乙酸 处 理 的 群居 型 沙 星 (Schistovera gregaria) 不 能 有 效 地 氧化 基质 而 使 其 积累 大 量 的 柠 
核酸 、 


2 三 羧 酸 循环 的 功能 


昆虫 的 三 羧 酸 循环 有 两 个 主要 功能 ， 

(1) 使 基质 氢化 和 ADP 到 ATP 的 爸 酸 化 看 联 。 在 许多 组 织 中 三 法 酸 循环 的 证 要 基质 
米 源 二 糖 类 (通过 丙酮 钦 ) 或 脂肪 酸 的 B- 氧 化 。 这 些 内 部 相互 关系 见 表 2-6。 此 外 ,许多 
从 食物 中 直接 来 的 或 从 细胞 组 分 降解 中 来 的 代谢 物 ， 也 能 为 三 凑 酸 循环 提供 基质 ， 其 中 包 
RBM, BFR, MAAK, 

TERM AEP, ADP RR (GRO) MRAR Ee 
ATP。 通 过 呼吸 链 在 NADH 和 FADH (由 循环 中 脱氧 酶 作用 阶段 产生 ) 的 再 氧化 时 发 生 
氧化 磷酸 化 。 

(2) 为 合成 反应 提供 基质 二 凑 酸 循环 的 中 间 介 质 是 各 种 细胞 组 分 的 合成 起 点 〈 表 2- 
6)， 在 幼虫 期 种 成 虫 初 期 ， 相 当 多 的 代谢 产物 被 用 来 生物 合成 。 脂 肪 体 是 这 些 合 成 反应 的 
重要 场所 ， 但 所 有 生长 的 组 织 都 有 合成 细胞 组 分 的 能 力 。 例如 ， 在 蝗虫 飞行 肌 的 发 育 过 程 
中 能 见 到 其 合成 能 力 的 变化 。 在 幼虫 和 成 虫 切 期 存在 与 能 量 代谢 和 合成 有 关 的 各 种 酶 。 在 
成 熟 和 已 分 化 的 组 织 中 ， 有 其 质 氛 化 所 需要 的 酶 ， 从 调 形 威 ATP。 


表 2-6 SBMA MED AM RAAT 























中 间 介 质 产物 昆虫 种 类 Sem 
ERR 。 ”脂肪 酸 Storey K 和 Bailey. E 1978 
《通过 细胞 质 乙 。 Z. 紫 化 衍 牛 物 ， 并 工 AHAS ~ . 

CoA) 质 oe Cardy. KA Killy B. 1962 

EZA PAR wie Killy BAU Nerille E, 1957 
FARME wig Murdock, LÈI Kod. B, 1972 
RR A G Burell. E, 1981 

YR EK SHAS Storey K Ai Bailey. E. 1978 

RZ RIT SAR, wee 沙 蝗 Killy BAI Nevnlle E, 1957 





3 三 羧 酸 循环 中 的 酶 类 


遂 过 研究 获得 了 昆虫 中 有 三 波 酸 循环 的 可 竺 证 据 。 其 中 的 一 部 分 证 撕 来 源 于 组 织 中 的 
相似 酶 的 鉴别 ( 表 2-7)， 嘻 期 的 文献 只 报道 了 组 织 抽 提 物 中 存在 必需 酶 类 。 通 过 对 酶 的 
最大 催化 活力 的 测定 获得 了 更 为 满意 的 结果 。 因 为 只 有 活力 与 组 织 最 天 氧化 速率 相等 甚至 
超过 时 ， 艇 才 在 基质 氧化 的 主要 途径 中 起 作用 。 











表 2-7 SERMET HRX 











酷 MR 民 虫 种 类 参考 文献 
FTA AE eh Wik deat 上 
飞行 肌 cm 2,3,4 
FRO AA 4 
BE 4 
其 他 5 
RAH 6 
脂肪 体 AHER 7 
神经 组 织 其 他 9 
hh 整个 幼虫 WR AAR 1 
Baia KHEM 7 
人 多 数组 织 ERR 10 
H PRAC BG 整个 幼 出 飞行 肌 TEA RMR 1 
AR 11 
ae 12 
PSLE] 13 
13 
5, 14 
脂肪 体 了 
挤 经 组 织 15 
9 
oR IRRA 整个 幼虫 飞行 册 1 
tb 
ATR AA eM 17 
AARRE AA ST KT 1 
14 
4 
18 
3 
表皮 19 
JERR Bram a a ae 1 
PRR EUN RR EER 上 
FARR 8B u 
BT BR RA 20 
飞行 肌 keg 8 
ASB TK RHA 7 





参考 : (1) Leverboud, 1961; (2) Zebe, 1960; (3) Beenakkers, 1969; (4) Beenakkers. ot al, 1975; (5) Alp et 
al, 1976; (6) Martin, and Lieb, 19793 (7) Storey, Al Reley, 1978; (8) Delbruck et al, 1959; (9) Sugden, 和 
Newsholme, 1975; (10) Fox, et al 1972; (11) Lennie, 和 Birti, 1967; (12) Gocbell, 和 Klingenberg, 1963, 1964; 
(13) Ku， 和 Cocbran 1971; (14) Zammit 和 Nevsholme, 1976; (15) Strang, ct al, 1979; (16) Hansford, 1972; 
(17) Hansford, 1973; (18) Grville, et al 1965; (19) Surholt, 1976; (20) McReynolds, 和 Kito, 1970 


3.1 HRS R 
CH,COO™ 
+H 
CHO- CAI COGOOD - ==> HOCOOT + CoA 


| ! 
CH,COO™ CH,COO" 
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柠 榜 酸 合成 酶 使 反应 向 柠 樟 酸 生 成 方向 。 在 许多 细胞 中 该 反应 被 认为 是 绝对 不 可 逆 
AS, 然而， 也 有 人 认为 昆虫 飞行 肌 中 该 反应 存在 可 逆 性 (ALp 等 ，1997)。 因 为 酶 的 最 大 
催化 活力 大 大 超过 了 肌肉 氧化 的 活力 。 在 于 蝇 《Clossina morsitans) (PRE, CATAL 
榜 酸 合成 酶 的 活性 很 高 。 但 这 些 种 类 的 昆虫 以 气 化 腊 氮 酸 作为 主要 能 源 ， 它 们 仪 仅 利 用 了 
ERRER WI A a- 崎 上 戊 二 酸 到 此 果 酸 》 米 氢化 月 氨 酸 。 

















3.2 乌 头 酸 酶 
CHOO T ED T COO 
1 -HO | +HO |! 
Hooo 一 全 | eor | :一 二 CHCOO- 
CHECO CHCoo 4 HOCCOG™ 


乌 头 酸 酶 反应 平衡 着 3 Se FRR, AT RAO SS, WS SLR ST 
HRS ABER AY 2 种 中 间 介 质 。 游 离 的 顺 乌 头 酸 丰 能 并 不 是 二 次 酸 循 环 必 丰 可 少 的 中 间 
介质 。 

FERREL 种 前 体 分 子 ， 它 的 两 全 CH2OOO- 基 团 林 根据 其 与 过 在 中 心 C 上 其 他 基 闭 
的 空间 结构 相 区 别 。 乌 头 酸 租 使 伍 柑 酸 发 汪 异 构 。 产 物 异 柠檬 酸 的 产 基 来 源 于 音 酰 乙酸 的 
5C3 康子 ， 而 不 是 乙酰 CoA 的 C2 原子 。 这 由 Wood 等 (1941) 首先 提出 ,后 来 又 被 Por_ 
ter 和 Heidelberger (1949) 进一步 证 实 了 。 蝗虫 脂肪 体 中 的 乌 头 酸 酶 也 有 此 特性 。 

大 多 数组 织 中 乌 头 酸 酶 的 活性 超过 三 闭 酸 循环 的 最 大 速率 所 需要 的 ， 因 而 在 - 般 生 理 
条 件 下 该 反应 能 充分 发 生 。 


3.3 SPAR ARM AM 








CHCOO- CH,COO- CH,COO 
CH,COO™ ”| CHCOO = CH, 
NAD' NADH+ Ii" CO; 
HOCCOO- cocoa” cocoo 


PERALTA YC BLA APRA OY SPT OB, AES RE, A 
NAD ¢—K MES, 1053 1 种 则 专 对 NADP’ o NAD" 442 4 T AEX RT ny 
柠 粮 酸 氧 化 起 作用 ， 至 少 在 有 线粒体 酶 的 昆虫 肌肉 中 有 此 作用 ， 并 表现 出 比 NADP' 连接 
MRZE., NAD 的 这 -特性 使 飞行 肌 中 NAD*+ 浓度 高 而 NADP 浓度 极 低 ， 其 全 
RAR GES. NAD ERO RRMA ERATE 〈 回 苹果 酸 脱 氨 酶 和 细 
胞 色素 a) 稳定 的 组 分 ， 表 明 催化 系统 的 3 个 功能 的 - 体 性 。NADP* 连接 的 异 术 檬 酸 脱 氨 
BS NAD 连接 的 异 柠 机 酸 脱 气 酶 的 活性 比 有 一 定 差 界 ， 根 据 不 同 组 织 太 则 一 组 织 的 不 
同 发 育 阶段 而 异 ， 这 表明 两 者 功能 并 不 相似 。 

在 其 他 动物 的 组 织 中 ，NADP* ER RT RRM HMMA, CRE Smt 
起 作用 (Alp, 1976). RRP - 些 ATP 合成 的 专 -性 不 及 肌肉 中 有 线粒体 ADP- 异 术 
RERAN, TRASP EMAAR (Horie 和 Chefurka，1966)。 此 反应 能 使 
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NADPH 通过 电子 转移 系统 被 氧化 。NADP- 异 柠檬 胺 脱毛 酶 存在 于 细胞 质 中 而 不 是 线粒体 
中 ， 筷 不 可 能 在 三 凑 酸 循环 中 起 作用 。 它 的 作用 可 能 是 为 生物 合成 而 产生 NADP o 

因为 NADP- 异 柠檬 酸 脱 氨 酶 是 1 种 不 稳定 的 酶 ， 所 以 在 飞行 贞 中 很 难 遂 过 实验 来 研 
究 此 酶 。 它 在 演技 酸 循环 中 起 着 重要 的 调节 作 川 ， 但 在 大 多 数 生理 条 件 下 该 反应 不 能 发 生 。 


3.4 cH RRA ESR 


CH:COO- CH:COOD 
CoA CO, 


= CH 


CH, 


~ a 
NAD’ NADH +H | 
COCOO - CO — CoA 


Levenbook (1961) 发 现 亚热带 夜 蛾 《Prodenia eridunia) 的 w- 关 成 一 酸 脱 氢 酶 需要 
CoA, NAD*, EA TA BOR BURBS, CER a 伸 酸 吉 所 抑制 ， 这 些 特性 同 哺乳 
动物 及 细菌 相似 。 有 关上 酶 的 详尽 的 研究 表明 ， 反 应 被 一 酶 复合 体 催化 。 此 反应 包括 ; 

(1) HORA BRR TRUE BRIS SOUR TEAL, oo ES He EOE EA SR A Ha, 

(2) TURP PES SRE | SERGE A BL IE eR AFR: 

(3) BEBE HAG BEY 98 FS iT AE RRR HARE CoA; 

(4) 2 FRR SLR NAD ER RK. 

KARA fe ER, Es A AS EREK, KEN g 
能 昆虫 的 aA UBL SLB th FLAT LR OL 

此 反应 是 不可逆 的 ， 并 可 能 有 调节 作用 。 


3.5 琥珀 酸 硫 激酶 (琥珀 酰 一 合成 酶 上 ATP 的 产生 ) 


CILCOO GDP+Pi GTP 
| ADP+Pi ATP CHCOO 


一 一 一 一 | 
| CoA CHCOO 


此 反应 中 比 珀 酰 趟 上 去除 CoA, M ARRAT RAO ERA LARK, i JE RRMA 
中 唯 -的 “基质 水 平 的 磷酸 化 ”的 发 生 位 点 。 在 哺乳 动物 中 主要 是 GDP (或 IDP) BERR 
化 ， 基 本 上 不 存在 ADP 的 作用 。 TM ROL TERR (Calliphora erythrocephala) 的 飞行 肌 中 
部 分 纯化 得 到 的 酶 主要 以 ADP 作为 辅酶 ， 其 他 核 车 酸 几 乎 不 表现 活性 。 飞 行 肌 是 -种 特 
化 组 织 ， 除 了 ATP 外 它 几 乎 不 需要 其 他 的 二 磷酸 核 共 酸 ， 但 有 -- 些 组 织 用 各 种 二 网 酸 核 
FEREARE. MORRO AER Sh RETR RM et 
PAT CTU EE ERA TO TAA EA, BE 
ATREA BY BF AR A, OR PO (GAS ATE OR L.A AIEN 
体 中 已 发 现 有 此 酶 存在 。 
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3.6 RRA 


CCOO CHCOOT 


- A 一 a 
CHCOO” FAD -FADH oocen 


ASR (SER AG A SPT RAL) D, BOAR BY AE PORE 
体 中 。 从 哺乳 动物 及 反 吐 丽 蝇 (Celliphora erythrocephala) 中 发 现 它 紧密 结合 在 线粒体 内 
Blo 因此， 组 织 匀 桨 液 中 用 亚 细 胞 碎片 检测 息 珀 酚 脱 气 酶 可 作为 线粒体 的 标记 。 


3.7 sR GES EK AAS) 


fcoo- ES HoHo 
- ooa Lacoo 
延 胡 索 酸 酶 对 延 胡 索 酸 的 双 键 起 加 水 反应 ， 并 产生 异 构 ， 从 而 对 LR RAS Ri 
催化 作用 。 民 贝 中 的 延 胡 索 琶 能 缺乏 详细 研究 。 此 酶 的 活性 是 以 使 反应 达到 平衡 。 


3.8 FREMA 


HOCHCOO- COCOO - 


一 
CH,COOT NAD* NADH+H CH,COO 


在 线粒体 中 NAD ANADH MERAN, RREH SL E E PR AY Jd 
AT, Mn GEEZ, APR BE A AE POR ABATE E-e, SE A 
(Peripaneta americana) BUNGE), BORLA ALAR I eH RAE SR, TER 
8 eB SI HP AEB TO ESTA, RR, EE 
BL CE = RE HEER, SE EER. 


4 三 疼 酸 循环 相关 的 其 他 酶 


除了 在 三 羧 酸 循环 途径 中 直接 起 作用 的 梅 以 外 ， 述 有 许多 对 二 羧 酸 循 环 有 间接 作用 的 
联 。 它 们 的 作用 屁 为 循环 提供 基质 〈 如 两 酬 酸 脱 氨 艇 )， 补 充 循环 中 加 介质 〈 如 丙酮 酸 羧 
化 酶 ) 战 者 是 使 基质 浓度 保持 一 定 的 稳定 性 (如 肉 毒 左 乙酰 转移 酶 )。 


4.1 丙酮 酸 脱 氢 酶 复合 体 


coo 
CoA CO: 
co ch CO~ CoA 
| NAD’ NADH+H™ 
CH: 
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具 酮 酸 脱 氢 酶 反应 是 联系 糖 且 解 和 一 羧 酸 循环 的 纽带 ， 它 为 三 羧 酸 循环 提供 由 糖 类 转 
化 来 的 介质 及 氨基 酸 ， 这 是 不 可 逆 的 生理 反应 。 由 十 其 产物 乙酰 CoA 不 能 用 来 合成 糖 ， 
此 反应 后 ， 粮 类 不 可 逆 地 完全 氧化 或 进行 脂肪 酸 的 合成 、 

在 哺乳 动物 和 细菌 中 丙酮 酸 脱 氢 酶 反应 被 多 酶 复合 体 催化 。 由 专 一 的 激酶 俱 化 丙酮 酸 
ARRIE. Hi HE Ee AE BERS AL TER GU SR, LNT BS TKH FMN 
和 硫酸 酶 及 相对 活性 ， 决 定 活性 形式 酶 的 比例 。 激 酶 和 磷酸 酶 受到 代谢 的 调节 ， 从 而 使 活 
EFEX HG A A BE SUE EC IR NAD”、ADP 和 丙酮 骏 而 升 高 ， 随 NADH、 乙 酰 CoA 市 降 
低 ”和 件 离 子 也 能 促进 丙酮 酸 脱 氨 酶 的 活化 。 叮 乳 动物 的 酶 更 为 复杂 ， 它 发 尘 多 位 点 磷酸 化 
(能 LS 3 个 不 同位 点 被 磷酸 化 ) ， 每 个 位 点 都 有 不 同 的 磷酸 化 和 脱 磷 酸化 的 动力 学 位 点 ， 并 
在 酶 的 调节 中 起 着 不 同 的 作用 。 

屁 由 组 织 中 的 内 酮 酸 脱 氢 酶 共有 相同 的 调节 特性 。Roche 等 〈1980) MUAH EK ae 
(Manduca sexta) 脂肪 体 中 有 此 酶 ， 也 有 活性 非 磷酸 化 和 非 活 性 磷酸 化 形式 的 转化 。 这 
两 种 形 攻 的 转化 由 激酶 和 磷酸 酶 催化 ， 具 天 酸 脱氧 酶 被 NAD' 和 CoA 浓度 升 高 而 激活 ， 
而 NADH 和 乙醚 CoA 使 酶 失 活 。 在 幼虫 生长 期 和 在 饥饿 昆虫 中 注射 葡萄 糖 后 ， 粮 类 降解 
最 为 激烈 时 活性 形式 的 酶 也 明显 增 到 最多。 上 反 吐 丽 蝇 的 飞行 肌 中 也 有 受 磷 酸化 和 去 磷酸 化 
调节 的 丙酮 酸 脱 氨 酶 。 


4.2 AmB IR La 





HCO, COCOO- 
CO ”一 一 一 一 


| ATP ADP+Pi  CH:COO™ 
CH. 


此 反应 只 有 两 个 主要 功能 : 第 一 ， 是 为 三 闫 酸 循环 合成 草 酰 乙 酸 ， 从 而 保持 乙 栈 CoA 
的 持续 氧化 所 需 的 草 酰 乙酸 水 平 ， 尽 管 大 多 数 用 于 柠 楼 酸 合 成 的 草 酰 乙 酸 来 源 于 循环 中 的 
中 问 介 质 ， 一 些 副 反 应 〈 如 转 氨 作 用 》》 使 可 利用 的 中 间 介 质 减 少 ， 丙 酮 酸 关 化 得 反应 则 用 
来 弥补 这 种 损失 ， 第 -- ， 是 为 糖 异 生 提供 单 酰 乙 酸 。 

贞 关 酸 着 化 酶 他 在 于 蛛 贝 脂肪 体 和 许多 种 屁 虫 的 飞行 肌 中 ， 该 酶 在 飞行 肌 中 被 乙酰 
CoA 激活 。 这 是 草 酰 乙 酸 的 浓度 太 低 而 限制 乙酰 CoA 代谢 时 促进 草 栈 乙酸 合成 的 激活 栅 
制 。 


4.3 肉 毒 碱 乙酰 转移 酶 


CBE CoA + AEM — ZEAE + CoA 
JA GME (Locusta migratoria) AARIA (Phromie regina ) 的 飞行 肌 中 是 得 到 肉 毒 碱 乙 
PCRS BE, (RE (Apis mellifera) 飞行 肌 中 没有 此 萌 。 它 主要 位 于 线粒体 中 、 
肌肉 中 的 肉 毒 碱 乙 酰 转 移 酶 能 通过 可 氧化 途径 的 快速 变化 ， 使 人 酰 CoA 水 学 避免 大 
幅度 的 波动 。Childress 等 (1966) 推测 在 飞行 的 起 始 阶段 ， 内 毒 碱 接受 来 自 CoA LWE 
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酰基 ， 重 新 产 牛 游离 的 CoA, WE ARE RETA EL CoA 而 继续 进行 下 去 ， 伏 
虹 在 飞行 初期 肌肉 中 的 乙酰 肉 毒 碱 含量 上 升 了 4 人 悦 ， 同 时 丙酮 又 的 含量 了 岂 上 升 了 4 倍 - 

肉 毒 碱 乙酰 转移 酶 的 另 一 功能 是 转移 乙酰 CoA 中 的 乙酸 到 线粒体 中 , 首先， 细胞质 
中 的 肉 毒 个 乙酰 转移 酶 将 乙酰 基 和 转移 到 肉 毒 大 上 ， 然 后 乙酰 肉 毒 碱 被 转移 到 线 粒 休 中， 并 
在 另 - - 肉 毒 碱 乙酰 转移 酶 作用 下 ， 重 新 产 咎 乙酰 CoA。 这 可 能 并 不 是 肌肉 中 的 重要 机 制 ， 
因为 大 多 数 乙酰 CoA 都 由 内 酮 酸 或 长 链 上 脂肪 酸 在 线粒体 中 代谢 而 来 。 


4.4 PRR 


1-¥ RAR + NAD (P)+ —» RRR + CO + NAD (P) Hi Ht 

ER ALN LAE AOI LE ORR). NADA NADP- 苹 果 酸 连接 的 酶 在 昆虫 组 织 中 
部 有 发 现 。 A AME (Periplaneta americana) 的 脂肪 体 中 有 NADP- 连 接 酶 ， 它 是 只 
存在 于 细胞 质 中 的 散 (Storey 和 Bailey1978)， 其 作用 可 能 旦 为 还 原 性 的 合成 反应 《如 脂 
肪 酸 的 形成 ) 产 朱 还 原 性 NADP' 。 此 酯 也 存在 于 黄 猩 狸 果 刚 (Drosophila melanogaster ) 
整体 匀 桨 液 中 ， 其 3 龄 细 虫 切 期 酶 的 活性 非常 高 ， 并 随 着 食物 中 糖 类 增加 而 增加 ， 随 兰 脂 
类 的 增加 而 降低 (Geer， 等 ，1978)， 这 与 酶 的 功能 相 - 致 。 

TE- - 些 以 氧化 膊 氨 酸 作为 主要 能 源 的 昆虫 肌肉 中 ， 存 在 NAD- ERGERE, H 
能 是 提供 雁 柄 酸 后 通过 转 氨 作 用 形成 座 氨 龄 。 


5 昆虫 的 乙 醋 酸 循 环 


乙 醛 酸 循环 需要 三 羧 酸 循环 中 的 一 些 酶 及 另外 两 种 散 〈 蜡 柠檬 酸 酶 和 苹果 酸 合成 眩 ) , 
其 作用 是 从 乙酰 CoA 合成 二 着 酸 ， 因而 通过 醋酸 循环 和 糖 异 生 能 够 由 乙 肯 或 脂肪 埃 合 
糖 。 这 一 循环 也 存在 于 生长 在 以 乙酸 作为 其 唯一 的 碳 源 的 细菌 中 。 主 要 能 源 在 种 子 中 的 脂 
肪 ,植物 幼苗 及 许多 将 检 动 物 的 肝脏 中 也 有 存在 。 对 取 食 高 脂肪 货物 和 储存 脂 类 的 昆虫 以 
及 形成 几 了 压 和 其 他 夏 水 化 合 物 的 尼 虫 婧 期 来 说 ， 乙 梅 酸 循环 具有 重要 意义 。 

昆虫 体内 也 有 相反 的 结果 。 据 Carpenter 和 Jaworski (1962) #238, WHA AR 
(Proenia eridenia) THOS RERAB >, ERMER (Tribrolium confusum) HIGA 
MRAR EIRP (Aedes sollicitans) 和 美洲 大 丹 (Periplaneta americana) 中 发 
现 了 苹果 酸 合 成 酶 ， 但 没有 异 柠 榜 酸 酶 。 乙 醋酸 可 通过 甘氨酸 的 氨基 化 或 尿酸 的 降解 产 
生 。 因 而 , 乙 框 酸 代谢 酶 本 身 并 不 能 证 明 乙 .醋酸 循环 的 存在 。 便 如 ， 道 过 哺乳 动物 上 是 用 的 
色 浆 标记 的 乙 莅 酸 容 易 与 苹果 酸 和 柠 机 酸 结合 ， 但 在 哺乳 动物 中 未 确证 有 乙酸 酸 循环 - 
通过 跟踪 标记 基质 的 代谢 也 能 证 实 乙 醛 酸 循环 的 存在 。 Chino 和 Gilbert, (1965) 发 
BUTE CK BAR ( Hyalophora cecropia) 中 不 能 发 生 由 [4C] 乙酸 或 [LC] 软 脂 酸 到 
糖 类 的 转化 ， 这 表明 不 存在 乙 醋酸 循环 和 糖 异 生 作用。 相反 ， Sridhara 和 Bhat (1965) 发 
HEKE (Bombyx mori) 中 软 脂 酸 能 转化 为 精 类 ， 然而 这 并 不 能 证 明 忆 醋酸 循环 的 存 
在 。 因 为 来 源 于 软 脂 酸 的 标记 乙酰 CoA 与 三 凑 酸 循环 的 中 间 介 质 相 结合 ， 并 由 此 通过 糖 
蜡 生 作用 产生 标记 的 糟 类 ， 这 不 需要 从 脂肪 米 合成 精 。 你 记 物 通过 同位 素 的 车 换 而 结合 到 
被 标记 物 上 。 车 检测 出 不 同 产物 形成 时 间 段 ， 利 有 和 标记 前 体 就 能 证 实 乙 醛 酸 循环 的 存在 。 
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6 ANNAAMA RNR = SBM 


Slaytor 等 (1997) 报道 了 象 白蚁 (Nasutitermes walkeri) HERH TU 时 每 
LAREREH 85.90 1.68nmol/h, TAILER EH 88.40 + 2.29nmol h, RQ 值 = 
1.03, GOLA ROME EAM MR, ARA, K AAR, KAR, e 
大 成 二 酸 和 乙酸 。 在 白蚁 组 织 中 糖 酵 解 和 三 羧 酸 循环 的 关键 酶 以 及 乙酰 CoA ARRA 
活性 ， 而 不 存在 丙酮 酸 脱 气 酸 。 主 要 催化 回 补 酶 是 苹果 酸 酶 〔 依 顿 NADPH), Hrib 
共生 茵 中。 从 元 师 酸 脱 气 酶 复合 体 和 完全 的 三 凑 酸 循环 证 明 存 在 有 氧 代谢 ， 亨 三 技 酸 循环 
Eh o AB. - 酸 脱 气 酶 活性 得 到 让 明 。 后 肠 的 共生 菌 具 有 丙酮 酸 一 铁 氧化 还 原 蛋 白 氧化 还 
DARE (Pyruvate-ferredoxin oxidoreductase) 活 忻 ， 证 明了 它们 的 无 氧 代谢 。 用 除去 肠 道 的 
虫 体 和 后 肠 脱 肛 的 白蚁 ， 在 *C 标记 的 基质 中 温浴 研究 酶 的 有 氧 和 无 氨 控 制 ， 结 果 见 图 
2-3。 其 中 丙 国 酸 的 浓度 变化 对 氧 的 利用 和 乙酸 的 积累 有 影响 。 





Sd ABE 
Har 
keli . 
再 醒 酸 内 揽 酸 
l 
AEM + NAM PRM 
CO: CO: A } “> CO 
n ARCA < 一 乙酸 CAECOA < CBR 
CO2(+CH4) 
WZ FER EMM WR 
A Ps 人 COz> { CO: 
So FEMO aire ne 
CO: CO 


(a) 人 


图 2-3 象 白蚁 在 有 氧 和 括 气 条 件 下 的 三 羚 酸 循 坏 
(a) AMBER (b) BRM ee 
{ 仿 Slaytor, 1997) 


7 SRM 


已 有 3 PRR SRE PR LEE, ~, WE ath 
SRE, SRR TERR TEL; 第 二 ， 研 究 离 体 酶 的 活性 ， 同 
时 检测 这 些 酶 的 活性 是 否 受 到 那些 具有 潜在 调节 信号 的 细胞 代谢 物 的 影响 ; 第 三 ， 用 离 体 的 线 
和 粒 体 研究 底 物 氧化 速度 的 控制 。 对 这 种 线粒体 反应 也 可 应 用 于 活体 屁 虫 或 组 织 的 其 他 试验 中 。 

所 有 这 些 研究 方法 均 有 缺点 ， 它 们 很 难 解释 活体 昆虫 中 代谢 调节 的 结果 。 只 有 通过 不 
门 试验 方法 的 综合 ， 才 能 推测 活体 内 三 疲 酸 循环 的 调节 机 制 。 下 而 讨论 的 结果 都 是 在 昵 虫 
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改行 了 肌 中 进行 的 。 这 种 在 相当 单一 前 组 织 中 获得 的 结果 ， 对 其 他 组 织 的 代表 性 如 何 ， 还 不 
能 完全 确定 。 现 在 依次 讨论 这 3 种 试验 ， 从 中 能 得 到 - 些 有 价值 的 信息 

7.1 代谢 物 的 浓度 

有 关 飞 行 肌 中 代谢 中 间 体 含量 的 测定 已 外 过 大 明 研 究 ， 友 其 是 通过 对 静止 和 飞行 的 肌 
肉 中 代谢 物 量 的 比较 ， 来 阐明 可 能 存在 的 调节 效应 。 这 种 方法 主要 基于 这 样 的 假设 ; 在 一 
个 非 平衡 的 调节 反应 中 ， 底 物 的 相对 浓度 在 运动 时 要 低 于 静止 状态 时 。 另 外 ， 有 时 所 调节 
的 反应 产物 其 激活 浓度 会 出 现 一 个 上 升值 。 

代谢 物 和 辅酶 浓度 变化 的 测量 ， 可 以 用 来 表明 村 些 可 能 充当 代谢 活动 的 信 女 。 即 它们 
的 有 效 百 分 浓度 的 变化 可 作为 代谢 物 指示 剂 。 这 与 有 关 酶 调节 特性 的 资料 相 一 致 、 这 些 调 
节 特 性 包括 检验 所 测 得 代谢 物 浓度 的 安 化 ， 证 实 是 否 其 备 有 效 的 量 及 其 变化 的 合适 范围 ， 
以 及 在 细胞 内 对 酶 活性 的 实际 影响 。 

根据 这 类 实验 资料 ， 很 难 推断 组 织 中 不 同 部 位 〈 细 胞 外 液 、 细 胞 质 、 线 粒 体 ) 代谢 物 
RAPA, GRRE ARE A SL de A eR ATP EY RI GEIR AR, HER) 具有 特别 的 重 
要 性 。 因 为 还 不 能 推断 不 同 部 位 的 代谢 物 浓度 的 变化 程度 和 方向 是 相同 的 。 基 于 相似 的 原 
关 ， 从 所 测 得 的 含量 来 计算 代谢 物 的 实际 浓度 有 时 很 困难 。 然 而 ， 可 通过 某 些 假定 如 粮 
苹 解 的 中 间 体 仅 出 现在 细胞 质 中 )， 并 推测 不 同 部 位 的 大 小 ， 就 能 合理 可 靠 地 计算 出 细胞 
内 一 些 中 间 体 的 浓度 。 用 昆虫 肌肉 研究 的 优点 之 一 是 其 线粒体 对 中 间 体 的 渗透 性 比 哺乳 动 
物 线粒体 的 更 小 。 所 以 ， 比 起 其 他 一 些 组 织 ， 中 间 体 在 肌肉 各 部 分 间 的 再 分 布 不 冉 是 个 问 
题 。 

Bücher 和 Klinigenberg (1958) 最 早 测定 了 飞 蝗 (Locusta migratoria) 飞行 肌 中 代谢 
物 的 浓度 。 发 现 飞行 120min F, HR CHR. HE) 大 量 减 少 ， 但 无 任何 中 间 体 积聚 。 
在 无 氧 条件 下 ，3- 构 酸 甘 油 和 丙酮 酸 量 上 升 ， 但 对 飞行 肌 米 说 ， 缺 氧 并 非 正常 状态 。 从 飞 
行 芋 虫 中 已 经 获得 证 实 ， 在 肌肉 运动 期 间 无 过 量 的 中 间 体 累积 现象 。 由 此 推断 ， 和 氧化 代谢 
的 途径 被 有 序 地 控制 着 以便 底 物 彻底 氧化 成 一 氧化 碳 。 这 和 其 他 类 型 肌肉 在 飞行 时 积累 
乳酸 不 同 ， 表 明 糖 醒 解 的 波动 远大 十 三 凌 酸 循环 。 

Sacktor. 和 WormserrShavit. (1966) BRET (REE (Phermia rdgina) 在 飞行 期 间 代 谢 
物 的 变化 情况 。 改 行 开始 后 几 秒 钟 内 。 代谢 水 平 发 生 明显 变化 。 而 当 达 刘 新 的 稳定 状态 
时 ， 许 多 代谢 诱导 物 的 浓度 又 恢复 到 静止 时 的 值 。 这 表明 突然 开始 时 。 册 于 ATD 需求 的 
突然 改变 ， 使 得 代谢 途径 中 各 个 部 分 的 速度 均 存在 短期 的 调节 机 制 。 直 到 几 分 钟 后 各 部 分 
的 波动 又 重新 趋 于 相同 。 用 沙 旺 ( Schistocerca gregaria) MYI (Locusta migratoria) ist 
验 考 明 ， 蝗 类 的 碳水 化 合 物 氧 化 调节 与 蝇 类 相似 。 

飞行 开始 时 ， 肌肉 中 两 醋酸 含量 出 现 突 增 现 象 ， 当 持续 飞行 时 ， 其 含量 接 考 向 控制 水 
平方 向 减少 。 飞 行 开始 后 1min 内 ， 丙 氨 酸 含量 也 明 下 增加 ， 随后 在 长 时 间 飞 行 中 ， 其 含 
量 有 较 少 的 下 降 并 达到 一 个 稳定 的 水 平 。 这 些 研究 结果 表明 ,线粒体 中 糖 酵 解 过 程 的 碳水 
化 合 物 转变 为 丙 酬 酸 的 速度 起 初 较 内 酮 酸 氧 化 速度 快 。 梧 酮 酸 活化 代谢 的 短暂 延 搁 是 由 于 
丙酮 酸 进 入 线索 体 的 速度 或 夫 酮 酸 脱氧 酶 的 活性 不 足以 应 付 丙酮 酸 增 加 的 速度 。 然而 ,不 
久 以 后 ,丙酮 酸 氧化 被 活化 ， FF LE Sa TA LTE TAR SOE, ER 












































73 BOE BRA PH 





和 分 解 的 速度 相 匹 配 ， 达 到 稳定 状态 。 

内 氨 酸 大 概 和 内 晤 酸 转 氢 反 应 存在 一 个 近似 的 平衡 . 丙 氨 酸 形 成 所 需 的 氨基 在 丽 蝇 中 
本 能 来 自生 氨 酸 。 飞 行 开始 Imn 内 ， 且 氨 酸 含 量 明 昂 减少 ,但 量 并 不 相当 ， 可 能 利用 了 
HEARR.  - 盘 以 为 ， 且 氨 酸 首 先 被 氧化 成 谷 氢 酸 Mata ARAK ERTA ERA 
Bhi, ERARA MRR. 

REAREN, KERRE, MARKERER. AEKA ny EE h 
ARMAS EH. MARENE WY AKNE: DSacktor 和 Childress (1967) 提出 由 
MRKA BT i EE E AREH EKER, HERRAZ 
Bt CoA MiG ARES AY FAME RAPE BE WMR KIIA, MEI P Ek k ERT H 
衬 酸 合成 的 速度 ， 这 种 功能 就 是 很 重要 的 ; 反对 这 种 观点 的 是 ， 离 体 的 丽 日 线粒体 在 且 氨 
酸 或 其 他 循环 中 间 体 缺乏 时 ， 表 现 出 基质 快速 氢化 ， 同 时 认为 这 些 中 间 体 在 活体 线粒体 内 
具足 够 的 量 - 然而 ， 般 氨 酸 氧化 将 使 循环 中 间 体 水 平 上 升 。 这 对 于 某 些 生理 状态 具有 重要 
意义 。 争 且 氨 酸 快速 氧化 为 飞行 起 始 提 供 能 量 。 据 此 ， 在 飞行 几 秒 钟 内 ， 要 求 从 可 利用 资 
源 快速 反应 来 满足 。ATP 的 重新 合成 部 分 来 自 精 氨 酸 磷酸 化 ， 部 分 来 自 于 细胞 质 中 糖 醇 
解 ， 部 分 来 自 线粒体 内 3- 磷 酸 甘油 醛 和 月 氨 酸 的 氧化 。 短 暂 的 调节 之 后 ,丙酮 酸 彻底 氧 
化 被 完全 激活 ， 达 到 提供 长 期 持续 所 需 的 大 量 能 量 。 

兰 氨 酸 氧化 的 两 个 功能 并 不 是 相互 排斥 的 ，. 二 者 之 问 的 重要 性 随 昆虫 种 类 的 不 同 而 
异 。 在 舌 蝇 和 一 些 甲 虫 中 ， 提 供 能 量 的 功能 得 到 - 定 程度 的 发 展 ， 膊 氨 酸 氧化 可 为 飞行 提 
供 更 多 的 燃料 。 

二 凑 酸 循环 的 所 有 中 间 体 在 任何 一 种 昆虫 中 均 未 得 到 充分 的 研究 。 因 为 “. 些 中 间 体 的 
浓度 很 低 ， 测 定 起 来 比较 困难 。 一 般 认为 ， 飞 行 开始 时 ， 革 果 酸 浓度 增加 将 引起 循环 中 间 
体 由 早期 的 如 柠檬 酸 和 异 柠檬 琶 到 后 来 的 中 间 体 的 重新 分 布 。 如 果 异 柠檬 骏 脱 迄 能 和 B 
成 二 酸 脱 氢 酶 被 激活 ， 这 将 产生 后 来 的 中 间 体 以 及 通过 有 策 握 酸 氧 化 或 丙酮 酸 的 羧 化 作用 将 
- 些 新 的 中 间 体 带 入 到 循环 中 (E 2-8), 


表 2-8 肌肉 由 早期 静止 到 飞行 转换 期 闻 ， 三 着 酸 循 环 及 有 关 反 应 的 中 间 体 合 量 变化 
深度 (mol/g) 





























代谢 物 = 种 类 参考 文献 

ait Ray 
a re 0.80 ae 1 ~ 

0.06 0.36 oe 2 
0.33 0.73 ‘ke 3 
0.09 0.24 ke 5 

AAR 2.8 4.0 RR 1 
1.4 3.3 oe 2 
Lt 2.5 ke 3 
1.0 2.2 ue 5 

pet 6.7 5.3 KR 1 
7.9 5.9 wie 2 
15 13 ke 3 
15 13 te 5 




















(2) 

ras 。。 0% (rel) _ He 参考 文献 
Wik 飞行 

FRE 0 aed 1 
0.5 0.8 RAE 4 
0.2 0.3 wv 2 
0.5 0.9 KaR 3 
0.09 0.24 ke 5 

HER 13 2a MARR 6 
0.03 0.03 thie 1 
1.1 0.7 ie) 4 
OR 0.2 wie 2 
1.0 1.2 ke 3 
4.3 1.7 MERR 6 

o 0.27 0.27 (Ki 上 
0.09 0.10 {kig 4 
0.10 0.09 oe 2 
0.15 0.20 ka 3 

草 栈 乙酸 0.002 0.0034 we 2 





RSLS HE AIR BiG A UAT LE, Ki PA KI 3mm BE RMR AOE, 
EB KER: (1) Sacktor 和 Wormser~Shavit.1966; (2) Rowan 和 Newsholme.1974; (3) Worm 和 Beenakkers, 
1980; (4) Johnson 和 Hansford, 1975 (5) Kustcin, et.al., 1963; (6) Hansford, et al., 1976 


循环 中 中 间 体 平移 的 移动 问题 ， 焦 点 集中 在 柠 禄 酸 含量 的 变化 上 。 因 为 柠檬 酸 早 期 较 
他 中 间 体 具有 更 高 的 浓度 。Sacktor 和 Wormser-Shavit，(1966》 等 都 报道 过 飞行 过 程 中 
柠 榜 酸 的 其 无 显著 变化 。 而 Rowan 和 Newsholme (1979) 与 Johnson。 和 Harsford. 
(1975) RAGE PERE REE RD, SRR LORS BIEX. A 
WARE PRATER TRO SE Me, ORR KEE, RE 
檬 酸 脱 氢 酶 活性 增加 。 

通过 对 飞行 和 静止 状态 时 昆虫 肌肉 抽 提 物 的 辅酶 浓度 的 测定 ， 发 现在 《 行 肌 的 ATP 
含量 中 ， 腺 呆 蛤 核 苷 酸 减 少 较 少 ， 与 之 相对 应 的 是 ADP 和 AMP 得 到 增加 。 在 伏 旺 
(Phormia regina) P, AMP 的 增加 量 大 于 ATP 的 量 。AMP KUE EEM E TF 
化 最 有 效 的 信号 ( 表 2-9)。 


R20 ”肌肉 由 静止 到 飞行 转换 期 间 辅酶 含量 的 变化 




















a8 一 种 类 参考 文献 

ATP 7.0 6.4 ii 1 
3.1 4.3 沙 a 2 

ADP 1.5 Lg Bare 1 
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(#) 
an WE Ganol/g) 种 类 参考 文献 
Bu af E 
AMP 0.13 0.29 “Raa 1 
0.06 0.12 b e 2 
ASAN 6.8 7B FR ant a 1 
9.3 13.5 bo 2 
RENERE 3.1 2.0 ATR 1 
6.5 4.0 mb g 2 
HAR 4.5 7.3 qi 5 
CoA 0.06 0.06 沙 $ 3 
9.027 0.024 Re 3 
ZM CoA 0.06 0.06 沙 星 2 
0.06 0.023 to 8 
0.019 0.019 an a 3 
BRIERE CoA 0.009 0.015 ai 3 
CHAR 0.27 0.08 voa 2 
0.09 0.34 GELI 6 
NADH 0.06 0.48 Sn 4 
NAD* 0.68 0.56 A 4 
0.84 0.66 MARR 7 





黑 昭 师 和 烟 生 天 是 为 胸 鲜 重 ， 飞 凰 和 涂 蝗 为 肌 内 鲜 重 
参考 文献 ; (1) Sacktor 和 Hurlbut.1966; (2) Rowan 和 Newsholme. 1979; (3) Hansford. 1974; (4) Hans- 
ford. 1975; (5) Kirsten. 等 1963; (6) Childress 等 1966; (7) Hansford 种 Johnson.1976; (8) Worm 等 1980 


腺 吧 叭 核 苷 酸 会 量 的 测定 值 并 不 能 表明 它 在 细胞 质 和 线粒体 中 的 实际 浓度 。 细 胞 质 中 
ATP/ADP 比率 很 可 能 要 高 于 线粒体 基质 中 的 比率 。 从 这 些 研究 中 可 推测 离 体 线粒体 的 — 
些 特 性 ， 即 通过 能 量 连接 腺 呆 叭 核 苔 酸 移 位 酶 的 线粒体 ， 在 外 部 介质 中 能 够 维持 较 高 的 磷 
酸化 优势 。 说 明 每 个 核 共 酸 的 一 小 部 分 与 蛋白 质 特别 是 肌 球 蛋白 和 肌 动 蛋白 复合 ， 因 此， 
无 法 确切 估计 游离 核 车 酸 的 浓度 。 然 而 ， 所 有 含量 变化 的 测定 均 表 明了 飞行 中 浓度 的 变化 
向 着 预料 的 方向 改变 。 因 此 ， 腺 嗓 叭 核 背 酸 显 然 在 助 十 酶 活性 的 调节 。 

飞行 开始 时 ， 无 机 磷酸 含量 的 增加 大 约 和 精 氨 酸 含量 的 减少 相对 应 。 这 可 能 是 因为 精 
BURR EA. BAF, PR REE ORS. BT, YAU ATP 减少 
Mt, OOM AWD, TARA ADP 的 量 则 增加 。 无 机 磷酸 存在 于 细胞 质 和 线粒体 的 
基质 中 。 而 磷酸 至 线粒体 内 的 耗 能 运输 ， 将 使 得 基 质 中 无 机 磷酸 的 浓度 较 高 。 

直接 测定 伏 晶 飞行 肌 中 NAD* /NADH 的 比率 表明 ， 近 90% 的 NAD RRES ME 
酶 具有 维持 反应 物 乎 衡 所 需 的 活性 ， 通 过 对 脱 氢 酶 反应 产物 浓度 的 计算 ， 可 间接 得 到 单个 
细胞 内 NAD* /NADH 的 比率 。 例 如 飞 蝗 的 飞行 肌 中 ， 内 细胞 质 中 磷酸 甘油 陪 氧 酶 具有 高 
才 的 活性 ， 所 以 通过 3- 磷 酸 甘 油 和 磷酸 - 羟 丙 酮 的 相对 浓度 可 计算 细胞 质 中 NAD+7 
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NADH KJER. MW He (Schistovera gregaria) 肌肉 中 测定 ， 其 比率 处 于 1430/1 ~2 6607 
1a) (具体 数值 取决 于 使 用 底 物 的 水 平 )。Rowan 和 Newsholme (1979) 计算 沙 蝗 飞行 
肌 中 细胞 质 的 NAD! ANADH 比率 为 1 100A1。 静 目的 飞 蝗 中 比率 为 1100 生 ， 而 飞行 3min 
后 其 比率 为 2 2004。 线 粒 体 基质 中 NAD* NADH 比率 的 计算 可 利用 谷 氨 酸 脱 氢 酶 反应 
物 的 浓度 来 计算 、 在 飞 凰 中 ， 静 止 值 约 为 6/1， 飞 行 3min 后 为 8A1。 所 有 这 些 细胞 质 和 线 
粒 体 中 比率 均 类 似 于 哺乳 动物 的 肝 往 和 心脏 中 测定 的 结果 。 随 者 运动 的 持续 ， 线 粒 体 中 
NAV 更 多 地 趋 于 氧化 态 ， 这 与 用 荧光 法 测定 时 的 肌肉 和 哺乳 动物 心脏 的 结果 相 -M GR 
2-9)。 

除了 Worm 等 人 (1980) 的 人 研究 外 ， 飞 行 开 始 时 ，CoA 及 其 入 生物 的 含量 变化 相当 
小 ， 而 且 认 为 这 些 化 合 物 仅 起 善 较 小 的 调节 作用 。 尽 管 在 代谢 过 程 中 存在 各 种 变化 ， 乙 栈 
CoA 的 形成 速度 必须 和 类 似 柠 榜 酸 合 成 酶 转运 的 速度 相 匹 配 。 然 三 ， 出 古 酮 酸 形成 乙醚 
CoA 的 速度 比 其 他 代谢 物 平缓 (FARRAR) IATE M CoA 浓度 变化 不 明 
显 的 情况 下 ， 柠 榜 酸 合成 能 渐渐 地 适应 这 种 波动 。 

上 述 工作 已 在 用 碳水 化 合 物 作 为 燃料 的 丽 蜗 中 进行 过 人 研究。 在 开始 飞行 的 短期 内 用 兢 
水 化 合 物 为 燃料 的 蝗虫 中 也 研究 过 。 这 有 助 于 以 脂 类 为 资料 的 蛾 类 及 半 姐 目 臭 求 的 代谢 变 
化 研究 。 用 和 葡萄糖 或 殴 糖 加 ] 投 作 为 外 源 底 物 ， 注 入 星 贝 肌肉 中 ， 当 丁 酸 被 氧化 时 ， 符 模 
酸 浓度 增加 ， 这 种 增加 可 能 通过 调节 醛 缩 酶 反应 抑制 糖 酵 解 来 实现 。 对 蝗虫 在 长 时 期 飞行 
中 控制 碳水 化 合 物 和 脂 类 的 氧化 之 间 的 平衡 具有 显著 的 作用 。 然 而 在 Worm. 和 
Beenakkers. (1980) 对 蝗虫 飞行 试验 研究 中 ， 虽 然 飞 行 120min， 长 链 酰 基 肉 毒 碱 增加 了 
10 倍 ， 但 代谢 物 浓度 值 在 Smin (碳水 化 合 物 为 主要 燃料 ) 和 120min ( 脂 类 为 证 要 燃料 ) 
信之 间 无 显著 差异 。 


7.2 酶 的 调节 特性 


用 无 细胞 抽 提 液 或 使 用 部 分 的 提纯 酶 来 研究 昆虫 组 织 中 酶 的 调节 特性 ， 要 注意 离 体 酶 
与 活体 酶 的 差异 程度 如 何 ， 以 及 效应 物 浓度 是 否 达到 -一 个 有 效 程度 ， 是 否 需要 超过 合适 的 
浓度 范围 才 改 变 细 胞 内 酶 的 活性 ? 某 个 酶 的 活性 被 体外 代谢 物 的 影响 并 不 具有 生理 上 的 重 
要 性 。 如 磷酸 果糖 激酶 能 被 ATP 抑制 ， 但 由 于 ATP 浓度 在 不 同 的 生理 条 件 下 变化 相当 
小 ,所 以 ATP 的 直接 作用 对 反应 的 凋 节 意义 较 小 。 

表 2-10 中 所 列 的 许多 结果 都 具有 潜在 的 调节 意义 。-- 般 来 说 ， 三 送 屋 循环 的 辅酶 
(NADH 和 ATP) 都 是 能 降低 酶 活性 的 效应 物 ， 而 ADP、AMP 和 NAD+ 册 刚好 起 相反 的 
作用 。 通 过 这 些 作用 ,三 着 酸 循环 部 分 可 由 ADP/ATP 和 NAD+ /NADH 比率 来 调控 ， 当 
这 些 比 率 增加 时 ， 将 会 激活 底 物 的 氧化 。 

NAD- 异 柠檬 酸 脱 氢 酶 图 三 羧 酸 循 乓 中 一 个 重要 的 调节 酶 ， 由 Goebell 和 Klingenberg 
(1964) 从 蝗虫 肌肉 中 提取 的 需要 额外 的 ADP 才能 显示 它 的 活性 。 这 不 仅 解释 了 以 前 
NAD 连 技 酶 很 难 发 现 的 原因 ， 而 且 提供 了 三 羧 酸 循环 的 腺 味 叭 核 苷 酸 的 调节 机 制 。NAD- 
异 柠檬 酸 脱 气 酶 依赖 ADP 的 反应 在 其 他 很 多 昆虫 中 也 得 到 了 确认 。 昆 虫 飞 行 肌 中 NAD- 
异 柠檬 酸 脱 氨 酶 的 最 大 活性 要 低 于 三 送 酸 循环 中 其 他 的 酶 ， 此 后 Alp 等 (1976) 确立 了 该 
酶 能 化 一 个 非 平 黎 的 调节 反应 ， 此 酶 在 线粒体 内 受到 钙 离 子 浓度 的 调节 。 
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表 2-10 三 羧 酸 循环 及 相关 反应 酶 的 调节 效果 
5 效应 物 类 型 种 类 SERR 
NADWFRREAM ADP 





HORRA ADP + 红头 丽 暗 
FARRAR ARC - RR 


把 
EE 
aE 
BS 

Deeb ge 
a 
& 
Z| i 
$ 

CE TTT vausuwe 


PRA TER -~ A 
RL AG A SRT HD Fea aR 


RAR HS N ZR CoA + ve 
+ WARS 
ADP = Eh Ba Ae 13 


BEN 





SEL: (1) Goebell 和 Klingenberg.1964; (2) Roche. 4 1980; (3) Ku. 和 Cochran.1971; (4) Zammit. 和 
Mewsholme.1976; (5) Hansford 和 Chappell.1968; (6) Hansford.1972; (7) Lennie 和 Birt.1967; (8) MeReynolds 和 
Kitto. 1970; (9) Delbrück $ 1959; (10) Johnson 和 Hansford. 1975; (11) Sackfor.1975; (12) Rowan % 1978; (13) 
Crabtree 等 1972 


7.3 离 体 线粒体 的 调节 特征 


很 多 研究 小 组 研究 了 离 体 线粒体 氧化 代谢 的 调节 作用 。 这 些 实验 结果 有 的 彼此 完全 相 
友 ， 部 分 原因 是 由 于 所 使 用 的 屁 忠 种 类 不 同 成 分 离线 粒 体 的 程序 不 同 造 成 的 。 分 离线 粒 体 
方法 在 研究 代谢 控制 的 试验 中 特别 重要 ， 因 为 除非 细胞 器 对 控制 反应 的 方式 在 体内 与 体外 
由 一 致 ， 否 则 这 些 试验 就 很 少 会 有 生理 上 的 相关 性 。 线 粒 体 的 分 离 -- 般 需 10~60min， 其 
中 涉及 机 械 性 的 和 自身 组 织 中 酶 对 线粒体 的 破碎 和 解 离 程度 ， 试 验 又 在 与 细胞 内 完全 不 相 
同 的 环境 中 进行 。 这 些 因素 都 对 线粒体 的 件 质 有 影响 。 

检测 离 体 线粒体 的 功能 有 不 同 的 标准 。 这 些 标准 中 ， 包 括 最 大 呼吸 速率 的 测定 、 呼 吸 
控制 指数 (Pi 和 ADP RE FREAR EH RA Pi 而 无 ADP 的 氧 拔 人 速率 之 间 的 比率 ) 
和 和 线粒体 对 不 同 底 物 与 中 间 体 的 渗透 性 。 只 有 破碎 的 线粒体 才 表 现 出 氧化 作 胃 的 增加 ， 并 
显示 NADH 的 能 旋 。 
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早期 对 飞行 肌 线 粒 体 特 性 的 研究 表明 ，3- 磷 酸 甘 油气 化 比 其 他 底 物 (如 丙 醒 瞬 ) 要 快 
得 多 ， 这 是 令 人 困惑 的 。 因 为 对 于 肌肉 中 碳水 化 合 物 氧 化 来 说 ， 在 3- 磷 酸 甘油 氧化 〈 产 
物 磷酸 二 羟 再 酮 ) 和 丙酮 酸 氧化 至 一 氧化 碳 之 间 存 在 一 个 化 学 当量 关系 。 由 于 每 lmol 3- 
磷酸 甘油 的 氧化 需 tmol R, $ Imo 丙酮 酸 氧 化 需 Smol 气 ， 所 以 体内 氧 摄 入 速率 的 5 人 6 
都 与 内 出 酸 氧 化 且 关 。 关 于 这 种 明显 差异 的 解释 是 : 线粒体 内 磷酸 甘油 脱 氨 能 在 分 离 过 程 
中 较 其 本 身 氢 化 丙酮 酸 复杂 机 制 ( 这 需要 三 着 瞬 循 环 中 所 有 酶 及 大 量 的 NAD 和 循环 中 
间 体 ) 来 说 足 比 较 稳定 的 。 类 似 这 些 底 物 造成 的 差异 在 吴 乳 动物 的 线粒体 中 也 有 发 现 。 哺 
乳 动物 线粒体 中 存在 的 氧化 玉 珀 酸 的 能 力 由 FAD 连接 的 政 珀 酸 脱 气 酶 的 氧化 蓝 媒 于 由 
NAD- 连 接 的 。 计 算 结果 表明 ， 通 过 离 体 线粒体 中 3- 磷 酸 甘 油 氧化 速度 而 韭 丙酮 酸 氧化 速 
度 能 充分 说 明 飞 行 期 间 底 物 的 氧化 速度 。 以 后 通过 改进 分 离线 粒 体 的 方法 ， 使 氧化 丙酮 
BA 3- 磷酸 甘油 具有 相似 的 速度 。 

在 底 物 和 氧 存在 的 条 件 下 ， 理 论 -线粒体 的 呼吸 速度 在 很 多 方面 可 以 得 全 控制 。 潜 在 
的 限 连 步 难 包括 底 物 的 运输 和 氧化 (如 酶 的 调节 )、 电 子 转 移 、 氧 化 磷酸 化 和 腺 嘿 叭 核 征 
酸 的 移 位 。 然 而 ， 这 些 反应 都 不 是 相互 独立 的 。 因 而 ， 在 从 一 个 稳定 状 疙 向 另 一 个 状态 恋 
动 过 程 中 ， 所 有 步骤 的 速度 最 终 都 必须 调整 到 与 总 的 波动 速度 … 致 的 水 平 。 但 是 ， 在 移动 
期 间 ， 将 存在 一 个 最 先 对 起 始 刺 激发 生 反应 的 原始 步骤 。 其 他 反应 步骤 将 出 现在 代谢 物 浓 
度 、 辅 酶 和 质子 梯度 等 被 第 -个 反应 步骤 的 新 速度 所 干扰 之 后 。 然 而 ， 细 胞 内 上 更 和 次 要 
步骤 的 调节 可 能 一 样 重要 。 因 为 复杂 代谢 系统 的 多 点 调节 可 以 避免 中 间 体 浓度 的 广泛 波 
动 。 维 持 浓度 的 合理 水 平 要 求 代谢 系统 对 变化 作出 快速 的 反应 。 某 种 意义 上 说 ， 第 - -控制 
点 的 确定 具有 和 较 高 的 学 术 价 值 ， 因 为 它 是 一 个 重要 氧化 途径 的 协同 调节 点 。 由 于 认为 昆虫 
线粒体 的 最 初 控制 点 可 能 和 辅 乳 动物 不 一 样 ， 有 关内 容 仍 需 作 一 些 讨论 。 

哺乳 动物 肝脏 的 线粒体 ， 在 合适 底 物 存在 下 ,加 入 ADP 时 ，NAD+ /NADH 的 比率 
会 上 升 。 这 表明 通过 腺 味 叭 核 背 酸 移 位 酶 的 作用 ， 对 NADH 氧化 的 刺激 效果 主要 直接 或 
间接 地 发 生 在 电子 传递 上 。 三 羧 酸 循环 底 物 氧化 通过 NAD* /NADH 和 ADP/ATP 比率 的 
改变 而 加 速 。 而 在 哺乳 动物 线粒体 内 ，Hansford (1972) 发 现在 丽 蝇 线粒体 氧化 末 酮 酸 过 
程 中 加 人 ADP, 会 引起 NAD’ NADH 比率 轻微 下 降 ， 在 这 些 条 件 下 ， 最 初 控制 点 是 底 物 
氧化 ， 或 者 是 底 物 运输 。NAD 连接 的 异 柠 样 酸 脱 氨 酶 似乎 是 这 种 控制 最 可 能 的 位 点 。 

然而 ， 概 发 现 昆 虫 线粒体 内 控制 点 有 许多 困难 。 首 先 ， 从 所 观察 的 态 4 到 状态 3 
P, NADH 的 增加 仪 仅 出 现在 以 丙酮 酸 或 丙酮 酸 加 上 且 氨 酸 作为 底 物 时 ， 当 以 丙酮 酸 和 3- 
BERG ENE yet OPER Om), NADH 的 氧化 方向 将 发 生 转变 。 其 
次 ， 当 采用 Slack 和 Bursell (1976) 的 分 离 程序 提纯 线粒体 ， 并 二 用 丙酮 酸 作为 底 物 研究 
状态 4 到 状态 3 的 变化 时 ， 可 观察 到 细胞 色素 b 启 着 更 氧化 的 形式 转移 (NAD ' 氧化 还 原 
态 的 变化 与 细胞 色素 的 变化 方向 相间)。 导 歼 这 些 益 异 是 用 于 ADP 刺激 所 增加 的 。 对 活体 
fy NAD* /NADH 比率 的 测定 将 有 助 于 分 析 那 些 生理 情况 相 类 似 的 线粒体 的 反应 ， 但 这 些 
证 据 又 相互 矛盾 ， 如 Hansford (1975) 发 现 丽 蝇 在 由 静 灶 向 飞行 转换 时 ， 胸 部 NAD*/ 
NADH 总 比率 下 降 ， 而 Rowan 和 Newsholme (1979) 则 发 现 蝗虫 在 同样 情况 下 ,线粒体 
的 NAD* /NADH 比率 却 有 轻微 的 增加 。 

与 氧化 反应 的 增加 相 联系 的 NAD+ “NADH 的 比率 下 降 ， 也 给 三 羧 酸 循环 的 速度 控制 
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带 来 大 量 的 理论 难题 。 首 先 ， 这 个 比率 的 下 降 将 限制 以 NAD * 作为 氧化 剂 的 所 有 脱 氢 酶 
的 反应 速度 ， 这 正好 与 在 哺乳 动物 线粒体 中 研究 得 出 的 结果 相反 。 其 次 ， 当 假定 苹果 酸 脱 
氢 槛 反应 接近 平衡 时 ， 这 个 结果 将 进步 减 少 柠檬 酸 合成 反应 的 草 酰 乙 酸 浓度 的 限制 。 此 
外 ,蝗虫 飞行 过 程 中 草 酰 乙酸 浓度 是 增加 的 。NAD+ /NADH 比率 的 下 降 ， 将 减少 与 革 果 
酸 有 关 的 草 酰 乙酸 的 浓度 。 


7.4 人 钙 离 子 的 调节 作用 


在 肌肉 收缩 循环 中 ， 肌 浆 中 游离 钙 离 子 的 浓度 增加 可 达到 帅 个 数量 级 ”虽然 最 初 认为 
钙 离 子 的 增加 是 用 来 激活 肌 动 球 蛋 白 ATP 酶 和 肌肉 的 收缩 ， 但 是 ， 它 也 能 作为 调节 代谢 
反应 的 有 效 信号 。 在 丽 蝇 突然 起 飞 的 5s 之 内 ， 肌 肉 中 发 生 磷酸 化 酶 b 到 磷酸 化 酶 a 的 转 
移 。 这 种 转移 吓 通 过 钙 离 子 对 磷酸 化 酶 b 激酶 的 激活 。3- 磷 酸 甘油 氧化 也 通过 线粒体 外 钙 
离子 的 刺激 ， 但 是 处 于 生理 浓度 范围 内 的 钙 离 子 看 米 对 细胞 质 中 其 他 许多 可 能 的 调节 酶 不 
起 反应 。 

有 关 细 胞 质 和 线 粒 休 中 和 钙 离 子 浓度 的 关系 争论 较 多 。 一 种 观点 认为 线粒体 基质 中 钙 离 
邓 浓 度 变 化 与 细胞 质 中 相反 。 据 此 ， 当 肌 府 受到 刺激 的 时 候 ， 肌 质 网 和 线粒体 将 钙 离 子 释 
放 到 细胞 质 中 。 在 异步 肌 中 ， 线粒体 可 能 是 钙 离 子 的 米 源 ， 因 为 异步 肌 的 肌 质 网 没有 同步 
肌 的 发 达 。 这 种 提 法 和 钙 离 子 对 蝗虫 肌肉 中 异 柠 橡 酸 脱 氢 酶 的 作用 相 吻 合 ， 该 反应 受到 钙 
离子 的 明显 迫 制 。 当 肌肉 激活 时 ,线粒体 中 钙 离 子 下 降 将 激活 异 柠 棕 酸 脱毛 椅 。 

然而 ， 对 非 昆 贝 组 织 来 说 ， 细 胞 质 和 线粒体 的 钙 离 子 之 间 这 种 相反 的 联系 存在 争论 。 
线粒体 内 三 个 酶 的 活性 ， 包 括 NAI7- 异 棕 样 酸 脱氧 酶 ， 由 钙 离 子 而 得 到 加 强 。 面 丽 蜗 线 粒 
体 中 钙 离 子 则 不 能 抑制 异 柠檬 酸 脱 氢 酶 。Zammit 和 Newsholmes (1976) 指出 ， 高 浓度 的 
HEA TE EDTA/ 钙 离子 系统 能 明显 地 影响 游离 钙 离 子 的 缓冲 系统 ， 这 说 明 钙 离子 不 能 
抑制 蝗虫 肌肉 中 蜡 柠 檬 硬 脱 氧 酶 。 有 的 学 者 指出 ， 因 肾上腺 素 刺 激 而 导致 细胞 质 中 钙 离 了 
的 上 升 ， 当 它们 吸 回 型 线粒体 时 ， 能 明显 地 激活 丙酮 酸 脱氧 酶 。 总 管 已 经 知道 在 同步 飞行 
肥 的 线粒体 中 ， 存 在 钙 离 子 的 高 亲 和 的 吸收 系统 ， 而 且 该 系统 能 根据 线粒体 内 钼 离子 成 比 
例 的 增加 市 对 细胞 质 中 镍 离子 的 上 升 作出 反应 。 但 在 昆 由 组 织 中 ， 还 缺乏 实验 证 据 。 由 于 
急 离 子 所 起 的 作用 小 ， 果 蜡 蜡 步 肌 的 线粒体 可 能 和 哺乳 动物 中 不 同 。 对 另外 一 些 肉食 性 蝇 
类 的 肌肉 研究 表明 ， 线粒体 存在 一 个 活性 的 高 亲和力 的 钙 离 字 吸收 系统 。 不 同 来 源 的 线 粒 
体 对 钙 离 子 反应 的 主要 差别 、 以 及 线粒体 基质 和 细胞 的 钙 离 子 浓度 变化 等 都 有 待 进 - 步 研 
究 证 实 。 
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线粒体 中 底 物 氧化 产生 还 原型 辅酶 NADH 和 FADH。 接 着 ， 还 原型 辅酶 通过 与 ADP 
磷酸 化 相连 接 的 呼吸 链 被 再 氧化 。 根 据 Mitchell 的 化 学 渗透 学 说 理论 ， 通 过 呼吸 链 ， 辅 酶 
氧化 产生 一 个 质子 梯度 和 跨 膜 电位 。 一 者 共同 组 成 质子 运动 的 动力 或 电化 学 的 质子 梯 虚 ， 
用 来 促进 与 不 同 能 量 相连 的 线粒体 的 功能 。 这 些 功能 包括 通过 膜 上 ATP 合成 酶 对 ADP 到 
ATP 的 磷酸 化 和 底 物 与 离子 逆 浓 度 梯度 的 运输 。 
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ATP 合成 的 化 学 当量 还 没有 完全 护 清 ， 妈 每 个 NADH R FADH 的 氧化 需 多 少 ADP 
磷酸 化 ?无论 是 用 哺乳 动物 还 是 昆虫 的 离 体 线粒体 来 氧化 NAD+ 连接 的 底 物 ， 试 验 常 得 
到 2 一 3 个 化 学 当量 (PAO 比 )。FAD 连 搂 的 底 物 PA 人 O 比 在 1.5~~2 之 间 ， 1 个 NADH 氧化 
产生 3 个 ATP、1 个 FADH, 氧化 产生 2 个 ATP。 离 体 线粒体 的 不 完全 效能 导致 比率 之 间 
的 差异 。 在 电子 传递 链 中 有 3 个 连接 部 位 ， 其 中 之 -就 是 位 于 NADH 和 黄 索 蛋 白 之 问 。 
化 学 渗透 学 说 认为 ， 这 些 部 位 均 对 应 于 产生 质子 运动 动力 的 部 位 ， 且 每 分 子 的 NADH A 
化 需要 6 个 质 上 了 移 位 ， 每 个 部 位 上 有 2 个 质子 移 位 。 因 每 分 子 ADP 磷酸 化 很 可 能 义 使 得 2 
个 质 了 加 到 线粒体 内 ， 所 以 提出 的 3/1 的 化 学 高 量 是 能 让 人 接受 的 。 

ADP 和 正 磷酸 进入 线粒体 以 及 ATP 从 线粒体 出 来 很 可 能 都 与 能 量 有 关 。1 ATP 的 
PERA 1 个 质子 进入 线粒体 。 如 果 是 1 个 ADP 磷酸 化 需 2 个 质子 移动 ， 整 个 的 化 学 计 
量 将 变 成 每 个 ADP 磷酸 化 需 3 个 质子 移动 。 此 外 ， 每 个 NAPH 氧化 ， 电 子 传递 过 程 中 可 
能 就 多 于 6 个 质 站 ， 有 人 认为 8 个 成 9 个 黄 至 更 多。 造成 这 些 不 确定 结果 的 原因 是 ATP 
NADH 的 比率 没有 得 到 确认 。 事实 上 ,每 当 | 个 NADH 氧化 有 9 个 质子 移动 时 ， 这 个 比 
率 可 能 是 3/1, 

由 于 大 多 数 需 ATP 的 反应 都 在 线粒体 外 进行 ， 因 此 ， 线 粒 体 必 须 只 备 ADP M Pit 
人 及 ATP 输出 的 有 效 系统 。 正 磷酸 进入 线粒体 由 HPO 和 H 的 运输 系统 运 人 (或 道 过 
内 部 OH 和 外 部 HPO FY BAR). HF RARE CRUE HPO,” 的 进入 ， 使 得 线粒体 能 从 介 
质 中 浓缩 磷酸 根 离子 。 从 黑 规 丽 蝇 (Calliphora vomitura) 飞行 肌 分 离 的 线粒体 中 发 现 正 
磷酸 聚集 需 能 其 参与 。 

哺乳 动物 线粒体 内 部 ATP 和 外 部 ADP 的 交换 通过 腺 呆 哈 核 昔 酸 的 移 位 作用 ， 这 是 一 
个 有 能 量 参与 的 过 程 。 其 中 ADP 和 ATP Ei. H ADP3+ 和 ATP 电荷 的 差异 ， 跨 腊 
电位 梯度 能 促使 腺 呆 叭 核 些 酸 的 移 位 和 ADP 的 进入 。 正 因为 如 此 。 细 胞 质 中 ATP/ADP 
比率 要 高 于 线粒体 (可 达到 200 倍 )， 同 样 ， 离 体 线粒体 的 介质 能 比 基 质 中 保持 较 高 的 
ATP/ADP 的 比率 。 尽 管 Danks 和 Chappell (1974) 的 工作 已 表明 丽 蝇 线粒体 内 外 ATP 和 
ADP 能 发 生 交 换 。AMP 的 交换 则 几 平 不 发 生 ， 但 对 屁 息 线粒体 中 腺 味 叭 核 背 酸 移 位 酶 还 
RRB 


1 呼吸 链 (电子 传递 链 ) 中 的 传递 电子 的 载体 


琵 喧 核 苷 酸 连 接 的 脱氧 酶 的 氧化 作用 水 半 最 低 。 这 种 随从 氧化 了 的 底 物 上 转移 2 个 还 
ESRA, 1 个 运 色 吡啶 核 苷 酸 辅 艇 的 尼克 酰胺 环 中 ， 另 1 个 以 游离 的 所 离子 的 形式 存 
在 。 这 类 酶 以 NAD’ 或 NADP' 作为 辅酶 ， 在 线粒体 的 基质 内 ， 已 经 发 现 NAD- 和 NADP- 
连接 的 异 梓 榜 酸 脱 和 揽 酶 ， 以 及 在 线粒体 内 膜 上 的 BI A 49 KB 

随 着 吡啶 核 背 酸 脱 氢 酶 作用 ， 就 是 黄 素 脱 氨 酶 的 作用 。 黄 索 是 上 种 与 蛋白 酶 结合 牢固 
的 化 合 物 。 尽 管 在 昆虫 中 黄 素 类 辅 基 的 性 质 还 不 清楚 ， 但 是 在 动物 体内 、 它 已 经 被 证 明 为 
MRE RAR (MEME ORE) KERREN REM, EER ROE EW -个 环 上 ， 
拨 原子 被 传输 到 上 面 ， 在 该 酶 系 中 ， 防 匠 酸 脱 氨 酶 存在 十 线粒体 的 内 腹 上 。 

辅酶 Q (CoQ) 是 1 种 有 便 链 的 苯 结 构 化 合 物 ， 侧 链 长 度 为 30 一 50 T, CoQ TER 
JURA FBR ef FRR EA ERS, 侧 链 的 长 度 随 昆虫 的 种 类 不 同 
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而 异 。 因 为 基 虫 不 能 合成 30 ARE, RUE BM PRAN o 

昆虫 体内 的 细胞 色素 b，css1，c，a 及 as 是 从 CoQ 到 分 子 氧 之 韶 的 电子 传递 者 。 这 些 
血红 蛋白 最 早 是 由 Keilin 于 1925 FERIR (Galleria melionelia) 的 胸 部 发 现 的 。 他 发 
现 肌 肉 收缩 时 色素 浓度 的 变化 ,命名 这 些 化 合 物 为 细胞 色素 a,b 和 c， 并 且 发 现 当 分 解 食 
物 作 为 能 量 供应 时 ， 这 些 化 合 物 将 携带 的 电子 转移 给 氧 。 此 后 ， 对 呼吸 链 的 组 成 方面 做 了 
若干 工作 ， 最 后 认为 在 昆虫 和 其 他 的 真 核 生物 的 电子 传递 情况 是 大 致 相同 的 ， 所 不 同 的 是 
在 载体 的 初级 结构 上 的 差异 。 在 哺乳 动物 中 那 种 化 合 物 ， 由 于 细胞 色素 还 原 态 在 554nm 
处 只 有 1 工 个 最 大 的 吸收 峰 ， 称 此 为 细胞 色素 cy ， 而 在 昆虫 的 胸肌 中 ， 化 合 物 的 最 大 吸收 峰 
在 55lnm 处 。 细 胞 色素 ¢< 的 氨基 柄 顺序 ， 在 很 多 动物 中 已 经 作 过 分 析 ， 说 明 昆 点 和 其 他 
生物 之 间 存 在 的 氨基 酸 顺 序 差 异 。 细 胞 色素 a 和 m 一 起 称 为 细胞 色素 氧化 酶 ， 它 们 似乎 
是 作为 一 个 整体 与 氧 作 用 ， 成 为 最 终 的 反应 。 与 细胞 色素 c 相似 ， 也 是 上 种 易 洲 的 血红 蛋 
白 ， 这 种 细胞 色素 已 在 许多 尾 虫 中 分 离 获得 。 

昆虫 也 和 其 他 动物 一 样 ， 呼 吸 链 中 成 员 的 定位 用 2 种 方法 来 确定 ， 利 用 各 种 抑制 剂 与 
呼吸 变化 时 观察 发 生化 合 物 的 吸收 作用 的 变化 。 


2 二 碳 的 氧化 作用 


大 多 数 有 机 体内 ， 肌 肉 开始 活动 时 需要 摄 人 大 量 的 氧气 。 因 为 绝 大 多 数 的 能 量 是 通过 
分 子 氧 作为 最 终 氧 化 剂 的 氧化 作用 疡 生 的 。 屁 虫 无 论 以 何 种 形式 由 藏 能 量 ( 赦 水 化 谷物、 
脂肪 或 氨基 酸 )， 绝 大 部 分 的 高 能 磷酸 化 合 物 (ATP) 的 能 源 来 自 线粒体 中 沿 着 呼吸 链 的 
电子 传递 相伴 的 氧化 磷酸 化 作用 。 呼 吸 链 与 线 粒 休 中 的 三 其 酸 (TCA) 循环 相 联系 ，TCA 
循环 从 不 同 的 来 源 得 到 底 物 ， 如 果 昆 虫 代谢 的 是 碳水 化 合 物 ， 通 常 先 在 细胞 质 中 通过 糖 酝 
解 产生 丙酮 酸 ， 表 在 线粒体 基质 内 被 氢化 脱产 ， 然 后 以 乙酰 CoA 进入 TCA 循环 ; 车 以 脂 
肪 酸 形式 被 利用 ， 其 中 部 分 通过 已 氧化 作用 ， 然 后 以 乙酰 CoA 的 形式 进入 循环 ; MAR 
在 转 氮 作用 以 后 ， 以 e- 酮 成 二 酸 的 形式 进入 循环 ， 且 氨 酸 最 终 产生 二 碳化 合 物 ， 并 氧化 转 
氨 形 成 丙 氨 酸 。 

合成 的 必要 条 件 是 基质 和 能 景 (ATP) 的 供应 ， 对 许多 生物 合成 过 程 而 言 ， 还 原 齐 
( 常 为 NADPH) 的 供应 也 是 必要 条 件 之 --。 

细胞 中 各 物质 间 相 互 转化 是 降解 代谢 及 合成 代谢 相 结合 的 结果 。 然 而 有 -系列 的 合成 
反应 在 昆虫 组 织 内 不 能 完成 ， 如 脂肪 酸 到 碳水 化 合 物 的 转变 ;特定 的 必 震 氨基 酸 的 合成 ; 
谷 醇 类 系统 的 会 成 。 











HET 脂 类 代谢 


昆 忠 如同 其 他 动物 一 样 ， 脂 类 有 多 种 不 同 的 功能 。 首 先 ， 中 性 脱 类 尤其 甘油 三 酷 是 昆 
针 体 内 最 大 的 能 量 储存 者 ， 贮 藏 甘油 二 酯 的 主要 场所 通常 是 坚 虫 体内 的 脂肪 体 。 第 二 ， 脂 
类 在 细胞 的 所 有 膜 系 统 中 发 挥 结构 功能 ， 在 这 方面 吏 酯 和 任 醇 类 最 重要 。 第 三 ， 脂 类 还 具 
有 泗 节 切 能 和 传递 信息 的 作用 ， 某 些 激素 〈 保 幼 激素 ) 即 是 脂 类 ， 信 息 素 也 是 挥发 性 的 脂 
AMA WA, ARRAN A BLK AERATED, ATEA RIE FE 














1 分 解 代谢 
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由 于 昆 虫 体内 的 大 多 数 脂 类 贮存 于 脂 防 体内 ， 但 它 的 氧化 都 在 其 他 部 位 。 因 此 ， 巾 类 
分 解 的 第 -- 步 是 脂 类 在 不 同 组 织 间 的 运输 。 对 蝗虫 飞行 过 程 中 朋 类 的 运输 进行 过 很 好 的 研 
究 。 脂 肪 体 将 甘油 三 酯 转变 为 甘油 二 酯 ， 随 后 在 血 淋 巴 中 以 脂 蛋 白 的 形式 转运 。 这 一 过 程 
由 飞行 时 释放 的 脂肪 动员 激素 调节 (图 2-4)。 

在 肌肉 或 其 他 利用 部 位 甘油 二 酷 如 何 从 脂 蛋 白 的 结合 中 解 离 下 来 还 知之 其 少 。 来自 
te AHR BM (Hyalophora cecropia). WR (Schistocerca gregaria) 和 许多 其 他 尾 虫 的 飞 
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酶 的 水 解 ， 游 离 脂肪 酸 和 甘油 被 释放 出 来 。 这 些 游离 的 脂肪 酸 和 甘油 并 不 积累 ， 而 是 立即 
被 代谢 。 当 以 脂 酰 肉 栓 碱 的 形式 运 进 线粒体 以 后 ， 游 离 脂肪 酸 通过 及 氧化 作用 分 解 为 乙酰 
CoA,， 进 而 通过 三 羧 酸 循环 分 解 为 二 氧化 碳 。 这 两 个 途径 都 与 辅酶 的 还 原 相连 系 ， 因 而 通 





过 氧化 辜 酸 化 释放 出 ATP。 
癌 样 由 甘油 二 柄 水 解释 放出 
ASH TH, SPA He te WL pR 
化 和 氧化， 但 人 部 分 被 转运 到 血 
淋巴 。 如 同 在 飞 凰 “肌肉 ”( 实 
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际 上 是 肌肉 加 血 淋 巴 ) 中 的 情况 
一 样 ， 在 沙 蝗 飞行 过 程 中 血 淋 馆 
甘油 含量 有 相当 大 的 提高 。 民 虫 
一 旦 停 目 飞行， 血 淋 巴 甘油 含量 
随即 下 降 (Candy 等 ，1976)， 
而 甘油 二 酯 含量 协同 性 地 增加 。 
这 表明 甘油 二 酯 水 解 的 控制 是 与 
肌肉 收缩 紧密 联系 的 。 
ERB, Bbw 3 种 
不 同 的 激素 影响 脂 类 氧化 的 速率 。 
Robinson 和 Goldsworthy (1977) 提 
供 了 脂肪 动员 激素 促进 脂 类 氧化 而 
控制 糖 类 代 澳 的 证 据 。Candy 
(1978), Gooey 和 Candy (1980) 发 
现 章鱼 胺 通过 扩散 在 胸肌 中 刺激 甘 
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图 24 昆虫 中 脂 类 的 运输 和 代谢 
反应 是 : (a) 三 酷 酰 甘油 转变 为 二 栈 酰 甘油 (b) TER HH AR 
(ch (d) ASML BM (o) BR (D -WRES 


油 一 酯 和 糖 类 的 氧化 ， 而 且 由 于 血 淋 巴 中 章鱼 胶 的 水 平 在 几 分 钟 的 飞行 中 升 高 十 分 明星， 这 一 效 
应 产生 了 重要 的 生理 意义 。 以 后 Goosey 和 Candy (1982) 又 提出 ，] 种 来 自 心 侧 体 的 激素 刺激 精 类 
的 氧化 ， 但 抑制 煌 虫 飞行 肌 中 了 丁 酸 氧化 。 这 3 种 不 同 的 效应 之 间 如 何 达到 平衡 ， 来 为 飞行 过 程 中 
赂 类 和 精 类 氧化 进行 全 面 洞 节 是 一 直 受 人 重视 的 课题 。 

半 想 目 晴 类 以 相当 不 同 的 方式 利用 脂 类 。 这 些 种 类 的 飞行 肌 中 包含 大 量 用 于 飞行 的 甘 
油 三 栈 ， 尤 其 是 在 飞行 最 初 的 30min 需要 利用 脂 类 。 这 些 昆 中 可 以 在 没有 食物 的 情况 下 长 








88 第 二 章 昆虫 的 中 加 代谢 


期 生活 ， 却 只 有 极 少 的 糖 类 储藏 因此， 不 像 许多 利用 脂 类 的 尼 虫 ， 在 长 距离 飞行 的 早期 
湖 要 氧化 糖 类 。 这 些 暑 类 飞行 甚至 在 飞行 早期 也 依赖 于 它们 的 脂 类 贮存 ， 其 肌肉 中 贮存 的 
此 油 一 酯 能 提供 起 飞 的 即时 燃料 ， 此 时 脂肪 体 中 的 脂 类 就 被 动员 起 来 。 

其 些 昆虫 中 脂肪 酸 代谢 的 次 要 产物 是 酮 体 ， 即 乙酰 乙酸 和 化 羟 于 酸 。 沙 蝗 在 饭 饿 期 间 
和 飞行 中 ， 即 使 处 于 脂 类 分 解 增加 的 生理 状态 下 ， 其 血 淋 志 中 乙酰 乙酸 的 浓度 也 会 上 升 
《Hill 等 ，1972)。 酮 体 在 脂肪 体 中 形成 ， 可 以 被 许多 组 织 包 括 肌 肉 、 脂 肪 体 和 举 丸 等 毛 
化 。 由 于 这 些 酮 体 化 合 物 是 水 溶性 的 ， 它 们 易 在 血 淋 巴 中 运输 ， 而 且 还 是 将 贮存 的 甘油 三 
酶 转运 到 氧化 部 位 的 1 种 替代 方式 。 酮 体 在 美洲 大 峡 中 可 能 也 是 重要 的 。 它 存 血 淋巴 中 的 
浓度 比 蝗虫 中 的 还 要 高 。 饥 馈 会 增加 血 淋 巴 中 乙酰 乙酸 的 浓度 和 脂肪 体 中 酮 体 生成 的 两 种 
Se REIS A HR PE, TK PAH AE FH JE CoA 合成 酶 和 分 解 酶 。Sugden 和 Newsholme 
(1973) PERL BI Uh Be Ri A RARA RER ERE, E 
糖 类 难以 得 到 时 会 利用 酮 体 。 


2 合成 代谢 


除了 不 能 合成 从 醇 环 和 聚 不 饱和 脂肪 酸 以 外 ， 昆 忠 能 够 合成 多 种 脂 类 ， 包 括 脂肪 酸 、 
TAS AR, BAR. BAZ, CR CoA 是 合成 这 些 化 合 物 的 起 点 。 利 用 糖 类 转化 为 脂 
BY, TERA RIAA A RHIA. 

在 昆虫 发 育 的 特定 阶段 ， 特 别 是 在 幼虫 期 和 成 虫 早期 取 食 的 精 关 ， 相 当 部 分 被 转化 为 
类。 这些 转换 多 数 是 在 脂肪 体 中 进行 ， 故 在 取 食 期 间 ， 这 些 部 位 的 大 量 粮 类 降解 ， 直 接 
变 为 脂 类 ， 而 并 不 用 于 能 量 代谢 。 

Walker 和 Baileg (1970, 1971) 证 明 在 脂肪 体 中 存在 将 糖 类 转化 为 脂 类 的 酶 系 ， 途 径 
同 哺乳 动物 体内 相似 。 糖 类 首先 在 胞 质 中 转变 为 丙 醒 酸 ， 然 后 被 转运 到 线粒体 内 ， 再 氧化 
为 草 酰 -CoA。 草 酰 -CoA 由 柠檬 版 的 合成 酶 转变 为 柠檬 酸 ， 被 转运 出 线粒体 ， 由 ATP- 柠 檬 
SEH, PACH CoAT RW PMA RA, IPRS RR, aE 
要 消耗 NADPH. NADPH i822 64 RAR 28 72 h 2K LAU P NADP- 异 柠 样 酸 脱 氨 酶 
反应 产生 ,或 由 NADP- 侠 果 酸 酶 反应 提供 (Baileg，1975)。 实 验 表明 在 昆虫 体内 脂肪 酸 
合成 高 的 〔 幼 虫 阶段 ， 饥 狐 后 再 取 食 的 或 产 旷 期 峻 性 ) 个 体 ， 通 过 磷酸 成 糖 途径 代谢 的 葡 
欧 糖 比例 ， 发 现 黄 猩猩 果 晤 幼虫 喂 饲 高 糖 食料 时 ， 与 喂 饲 低 精 食料 的 相 比 ， 其 6- 磁 酸 葡 
欧 灶 降 解 酶 和 磁 酸 葡萄 糖 酸 脱 氢 晴 水 平 有 明显 提高 。 

乙 糖 类 到 磷酸 座 糖 的 转换 既 可 通过 糖 醇 解 的 第 -- 步 进行 ， 也 可 通过 磷酸 成 糖 途径 ， 由 
此 产生 丙酮 酸 ， 连 接 糖 醇 解 的 后 续 反 应 。 这 -途径 为 脂肪 酸 合成 产生 底 物 和 NADPH。 在 
闫 洲 费 赚 脂 肪 体 中 催化 糖 套 解 早期 步骤 的 酶 (磷酸 葡萄 糖 变 位 酶 、 辜 酸 果糖 激酶 、 梧 缩 
B) 表现 反常 的 代谢 活性 。 由 于 糖 桦 解 后 阶段 的 酶 RR URE HG, DER H TH SL, 
磷酸 甘油 变 构 栈 、 磷 酸 丙酮 酸 水 解 酶 和 丙酮 酸 激 酶 ) PE, BRN A Oe 
脱 氨 酶 也 很 活跃 ， 这 表明 酸 戊 碰 酸 成 糖 途径 也 显得 特别 重要 。 

另外 ， 为 脂肪 酸 合成 NADPH, =T  NADP-¥ REEM NADPH FAY Be Oe BE SL NIY 
Æo RA Eh PH MAK PRE Eo 

MERE, BRS Dy OY 2 Ue A ER | HCO; - 和 NADPH， 它 的 合成 途径 和 
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-- 般 的 誉 椎 动物 中 的 情形 相似 。 在 准 椎 动物 和 其 他 的 真 核 生 物 中 ， 在 细胞 质 内 发现 了 与 和 脂 
防 酸 合成 有 关 的 栈 ， 并 各 组 感 1 个 复合 体 。 在 复合 体内 ，1 种 与 两 一 酰 结 合 的 酰基 载体 看 
ANS ASRS (PRES RS) 结合 ， 生 成 与 蛋白 质 结合 的 酰基 化 合 物 
(以 硫 酰 链 相连 ) 和 二 氧化 磺 ， 从 而 使 酰基 化 合 物 增加 了 两 个 碳 原子 ， 反 应 如 下 : 
{1) 蛋白 质 结合 体 的 形成 
a. ZB CoA+ HCO,” +H' + ATP —— NM CoA+ ADP+ Pi 《乙酰 CoA BRAK) 
b. 两 二 酰 CoA+ 酰基 载体 蛋白 (ACP) -一 "两 二 酰 ACP + CoA (ACP 两 二 酰 转移 酶 ) 
(2) 结合 乙酰 基 的 酶 的 形成 
a. CBE CoA + ACP 一 ~ 乙酰 ACP+ CoA (ACP 乙酰 基 转 移 酶 ) 
b. 乙醇 -ACP +B 酮 酰基 -ACP 合成 酶 一 ~ 乙酰 -他国 酯 酰 -ACP+ ARNE + ACP 
(3) lb 和 2b 产物 间 的 反应 (由 B-ARIABAE-ACP 合成 酶 催化 ) 
丙 二 栈 ACP + 乙酰 B- 卫 酰基 -ACP 合成 酶 一 ~ 
乙酰 乙酰 -ACP+ CO, + BAY ARME-ACP 合成 酶 
(4) 乙酰 乙酰 ACP 还 原 为 丁 酰 ACP， 再 与 酰基 结合 的 驻 反 应 
a. LEL ACP + NADPH + H*—*+D-p- #338 T BE ACP + NADP* 
(BIA AR A-ACP 还 原 酶 》 
b.D-B- 羟 基 丁 酰 ACP—> T MAE ACP + H,0 CHERE-ACP KARD 
c. Til ACP + NADPH + H*— TB ACP + NADP* CHEBE-ACP 还 原 酶 ) 
d. TH ACP + B-AH BEBE ACP 合成 酶 一 > 丁 酰 BMA ACP 合成 酶 + ACP 
(5) 结合 两 二 酰 的 蛋白 质 与 结合 酰基 的 酶 反应 
THE (Cy) -RAE ACP 合成 酶 + AE ACP ( 见 步骤 1) 一 -> 
REME (C) ACP+ CO, +p ACP 合成 酶 
(6) 在 六 碳 的 水 平 土 重新 回 到 及 应 4， 依 此 类 推 - 
因此 , 乙酰 CoA 在 碳 链 的 申 基 端 供 给 两 个 碳 原 于 ,而 丙 二 醚 CoA 殿 给 了 脂肪 酸 中 的 
所 有 其 余 碳 原 于 ，B- 酮 酝 浅 ACP 合成 酶 限制 了 脂肪 酸 的 长 度 ,最 后 通过 硫 酯 酶 
(thioesterase) 的 作用 ， 脂 肪 酸 的 游离 形式 共 蛋 白质 中 释放 出 来 。 
虽然 脂肪 酸 的 生物 合成 发 后 在 脂肪 细胞 质 内 ， 但 它 必 须 从 线粒体 中 得 到 乙酰 CoA。 从 
线粒体 中 运 出 乙酰 基 可 能 以 1 种 或 2 种 方式 进行 。 在 丙酮 酸 脱 羧 后 ， 以 肉 豆 碱 的 衍生 物 的 
形式 进入 线粒体 膜 ， 或 通过 线粒体 内 的 乙酰 CoA 和 草 柳 乙酸 合成 仔 样 酸 ， 然 后 进入 到 纲 
HEH, E ATP- 柠 榜 酸 裂解 酶 的 作用 下 ， 转 变 为 乙酰 CoA 和 草 酰 乙 酸 .。 
IRM + ATP + CoA Zit CoA + BAEZ + ADP + Pi 
乙酰 CoA 在 合成 脂 时 被 利用 ， 而 草 酰 乙 酸 通 过 细胞 质 靠 苹果 酸 去 氢 酶 的 作用 ， 转 变 
为 苹果 酸 后 再 回 到 线粒体 参加 再 循环 
在 飞 蝗 和 划 旦 体内 ， 在 不 同 的 体系 中 高 浓度 的 苹果 酸 栈 ， 在 合成 脂 的 初始 阶段 ， 为 了 
增加 柠 样 酸 盐 的 产生 速率 ， 需 要 增加 草 栈 乙酸 的 量 ， 章 酰 乙 酸 可 以 从 工 - 蔷 果 酸 酶 作用 产 
生 ， 棕 果 酸 是 在 通过 线粒体 膜 后 ， 在 线粒体 内 被 转变 为 草 酰 乙 酸 的 。 反 应 如 下 : 


WM + NADPH + H* + CO, FREM LRM + NADP* 
LEgM + NAD * 2 

















ALM + NADH+ H* 
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脂肪 体 中 的 线粒体 ， 比 飞行 肌 中 的 线粒体 具有 更 多 的 功能 。 并 且 有 1 层 可 以 允许 大 分 
FLAME AR, REE RE (Drosophila melanogaster) 的 线粒体 内 ， 除 了 脂肪 
酸 降解 的 B- 氧 化 作用 (产生 能 量 ) 途径 以 外 ， 仍 然 可 以 合成 长 链 脂 肪 酸 。 因 此 ， 这 种 线 粒 
体 具有 延长 脂肪 酸 链 的 能 力 。 

不 饱和 月 肪 酸 〈 仪 1 个 双 键 ) 在 尾 虫 体 内 通过 两 种 方式 形成 。 在 蝗虫 脂肪 体 微 粒 体 中 
Cu 或 Cis 酸 上 的 碳 诛 子 借助 喀 喀 核 董 骏 的 还 原 ， 通 过 酶 促 不 饱和 化 反应 ; 在 果 蝇 中 通过 
Cot Croft BPS BERRA B-a- 脱 水 作用 ， 生 成 C3- 烯 酸 ， 碳 链 进一步 延长 到 Ct Ctt, 
双 键 到 达 Cs 位 。 

3 ” 脂 类 的 利用 


不 同 种 昆虫 飞行 过 程 中 呼吸 商 RQ (CO,/0,) 很 不 相同 ， 不 同 的 RQ 值 能 代表 不 同 的 
能 源 ， 这 对 于 研究 昆虫 的 酶 ， 以 便 发 现 它们 是 否 存在 种 专 化 性 颇 有 用 处 。 在 膜 起 目 尼 虫 
中 ， 许 多 虫 种 的 RQ 值 均 为 1.0， 表明 它们 利用 碳水 化 合 物 作为 基质 ， 以 碳水 化 合 物 《如 
HUE) 为 燃料 ， 其 反应 如 下 : 

CoH20, + 60; —*6CO, + 6H,O 

RAT ULES S BEES FECL, RARER TE, IEX REEERE, TEAM 

怒 虽 昆虫 利用 的 是 脂肪 【如 软 脂 酸 )， 其 RQ 为 0.7。 即 ; 
CisHs20, +230 —*16CO, + 16H,O 

SRB (Vanessa urticae) PRRI OA, YARR (Plusia gamma) 的 
WADE. REAA PDI PERU KAA RL Be BETERS DIREN. A A 
ERRE RQ 估计 ， 它 们 并 非 全 部 利用 脂肪 。 实 际 上 ， 黏 虫 (Spodoptera frugiperda) %& 
行 时 则 样 能 利用 糖 和 脂 。 那 些 取 食糖 类 。 并 对 糖 有 趋 性 的 鳞 赵 目 成 贝 ， 能 够 利用 碳水 化 合 
物 。 那 些 在 幼虫 期 贮存 了 大 量 营养 而 在 成 虫 期 吃 得 很 少 或 考 根本 不 取 食 的 昆虫 ， 主 要 依赖 
脂 类 供给 能 量 。 脂 是 工种 比 糖 更 为 有 效 的 贮存 物 ， 每 1g BTR REESE. h 
于 脂肪 的 高 还 原状 态 ， 贮 藏 中 通过 水 合作 用 ,体积 较 小 ， 更 易于 贮存 ， 并 且 每 克 分 子 能 铝 
释放 更 多 的 水 。 

最 有 趣 的 是 许多 昆虫 (例如 蝗虫 和 莹 景 ) 贮存 糖 和 脂 ， 总 是 先 利用 精 ， 在 持久 飞行 
时 ， 糖 用 完 后 才 利 用 脂 。 在 生物 化 学 方面 ， 这 种 现象 与 脂 动 激素 的 调控 是 -- 致 的 。 

飞行 肌 内 脂 的 代谢 途径 与 其 他 动物 体内 发 现 的 情况 相似 。 贮 存 于 脂肪 体内 的 甘油 三 酯 
SURE TE BRE Aik PR ER, REA (HBA REM Hyelophora cecropia 、 
KHE Locusta migratoria), WEARER IR CNB RIK Manduca sexta, KW Galleria me- 
lionella, BARLE Leucophaea maderae) RH T= BR (SEH AME Periplaneta ameri- 
cane) MEARE MRE? . EMEP, Se -ERABAS, ABEURAR 
形式 运 进 肌肉 。 不 少 昆虫 都 是 从 脂肪 体 释放 甘油 二 酯 ， 这 些 昆虫 体内 的 载 脂 蛋 白 对 甘油 二 
酯 来 讲 是 专 一 性 的 。 到 达 肌 肉 后 ， 脂 由 脂 酶 水 解 ， 释 放出 脂肪 酸 作为 能 源 进行 运转 。 尼 虫 
体内 有 足够 的 甘油 二 酯 酶 ， 可 以 生产 必需 的 游离 脂肪 酸 。 

脂肪 - 且 被 降解 ， 甘 油 几 乎 全 部 回 到 脂肪 体内 进行 再 循环 ， 而 游离 脂肪 酸 在 线粒体 内 











第 七 节 EKRE 91 


被 氧化 。 为 了 通过 线粒体 膜 ， EKG BR DE RD TRF AME CoA 的 入 生物， 
再 转换 为 酰基 - 肉 毒 碱 入 生物 。 肉 毒 碱 《carnitine， 亦 称 维生素 B,) ， 化 学 结构 为 -其 基 -4- 
三 甲 基 - 和 氨基酸 ， 是 拟 步 甲 科 中 少数 几 种 生长 所 必需 的 ， 在 很 多 动物 肌肉 和 醇 母 体内 忆 
有 发 现 ， 并 且 浓 度 很 高 。 乙 酰 CoA- 肉 毒 碱 转移 酶 存在 于 线粒体 膜 的 内 外 两 侧 ， 俱 化 下 面 
的 反应 : 
乙酰 CoA+ 肉 毒 碱 一 一 乙酰 肉 毒 碱 + CoA 
ZRH - 旦 进入 到 线粒体 内 ， 即 为 膜 内 的 酶 所 氧化 。 
肪 酸 在 线粒体 中 的 B 氧 化 途径 如 下 : 
软 酯 酰 CoA + FAD 一 ~ 入 2- 反 - 棕 桐油 栈 CoA (CHARRA CoA) + FADH 
(酰基 CoA RAR 
公 *- 反 -棕榈 油 酰 CoA + HO 一 一 L-3- 羟 基 十 六 碳酸 CoA 
CBE CoA 水 合 酶 ) 
L-3- 羟 基 十 六 碳 酰 CoA+ NAD 一 *3- 酮 基 十 六 碳 酰 CoA + NADH + H* 
(3-FEEEMEE CoA RAR) 
3- 酮 基 十 六 磋 酰 CoA + CoA =--> + DUAR BE CoA+ 乙 酰 CoA 
(酰基 CoA 酰基 转移 酶 》 
总 反应 : (Cig) CoA + CoA” + NAD+ FAD +H, — (Cu) CoA+ (C) CoA + 
NADH + H' + FADH, 
在 这 些 反 应 以 后 ，(C) CoA+ FAD 一 > 和 2- 反 -十 四 自燃 酰 CoA + FADH, (酰基 CoA 
脱 氨 酶 )。 然 后 ， 通 过 三 羧 酸 循环 ，C2 的 乙酰 CoA + BRIM + ID 一 ~ 柠檬 酸 + CoA 
CHEAT SIMMER). RRNA TT LAREN (B-A) 每 循环 1 次 减少 2 个 碳 原 Fo 
产生 的 乙酰 CoA YEA SEED , SF BL AT Eee RA BRL FUR AK. CL Ce 的 脂 
肪 酸 而 言 ， 最 终 产生 8 个 乙酰 脂肪 酸 CoA, 
1 个 16 磷脂 肪 单位 〈 如 软 脂 酸 ) 的 完全 氧化 和 能 量 产生 的 情况 如 下 ， 
(1) 脂肪 酸 的 活化 《在 线粒体 内 或 外 侧 的 CoA 和 甬 肪 酸 问 形成 硫 脂 键 ) R CoA 的 
入 生物 运送 到 在 线粒体 中 基质 的 氧化 部 位 ， 如 十 六 自 的 软 脂 酸 的 反应 式 如 下 : 
(Cig) 软 脂 酸 + CoA + ATP 一 ~ (Ci) HARME CoA+ AMP+ PPi 








(KERE CoA 合成 酶 ) 
ATP + AMP 一 ~2ADP CHAE RS A) 
PPi + H}O—>2Pi (无 机 焦 磷 酸化 酶 ) 


总 反应 l: Cie + CoA+2ATP+EO 一 ~ (Cig) CoA+2ADP+2Bi 
(2) 他 氧化 过 程 
CeCoA+ CoA + NAD” + FAD + HO —C-CoA + C-CoA + NADH + H* + FADH: 
Wi6 被 分 割 成 8 个 C 单位 
总 反应 2: CleCoA+7CoA+ 7NAD* +7FAD+7H,0 一 ~ 
8C)CoA + TNADH + 7H* +7FADH; 
G) 三 羧 酸 循环 
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总 反应 3: 8CzCoA + 24NAD* + 8FAD+ 8GDP+8Pi+ 16H2O 一 > 
16C0; + 8CoA + 24NADH + 24H’ + 8FADH + 8GTP 
总 反应 I 一 3: 软 脂 酸 (Co) +2ATP + 24H,O + 31NAD* + ISFAD+ 8GDP + 6Pi- > 
16CQ, + Z2ADP + 31NADH + 31H* + 1SFADH, + 8GTP 

假如 每 -分 子 的 NADH 通过 电子 传递 链 的 氧化 产生 3 个 ATP，FADH 产生 2 个 

ATP, 那么 ; 
31NADH+ 31H* + 93ADP +93Pi + 15.50, — >31NAD’ +93ATP + 124H;O 
15FADH; + 30ADP + 30Pi+ 7.50) 一 ~153FAD+30ATP+45HO 

全 部 总 反应 : Cy + 121ADP+8GDP+ 129P: + 230), — 1600; + I2LATP-8GTP + 145420 

EKER RAE DE BE BP A A EF DRR ME BR 
YF 1S EA RB) SOBA A LA BERT SOR 1E ABS, ERREA EB ep 
TE CoA 存在 的 情 部 下 ， 没 有 如 进 内 毒 碱 。 从 这 些 蛾 子 中 分 离 到 的 胸部 肌 内 的 线粒体 ， 能 
以 接近 于 体内 的 氧化 速度 毛 化 软 脂 酸 。 肉 毒 碱 转移 酶 并 不 存在 于 某 些 种 内 ， 至 少 在 亚热带 
BR (Prodenia eridania) 及 粉 绞 夜 蛾 《Tricdhoplusia ni ) (H, BRIE CoA 只 有 穿 透 线粒体 
膜 的 能 力 。 


第 八 节 “氨基酸 代谢 





1 氨基 酸 的 合成 


BREA (O ARWR (MC) 乙酸 之 类 的 前 体 物质 合成 非 必需 氨基 构 (如 伏 刚 、 
SLUR, DM, ASR, HAC BS). Dae MN 
WE A A, TAR SA PP Ee ( 表 2-11). 

R211 氨基 酸 合成 的 前 体 物质 








前 体 合成 的 氨基 酸 
PRIA ~~ E ~~ 
AR CAM, GARIK MER 

HEZE KAAR, RARR 

3-0 TIN ZAM HEM, ERER 





必需 氨基 酸 -- 般 来 源 于 食物 ， 某 些 种 类 来 源 于 共生 微生物 的 活动 。Lipke F (1965) 
EH, SAM (MC) 葡萄 糖 中 的 则 位 素 标记 整合 到 必需 氨基 酸 绩 氨 酸 、 色 氨 酸 、 东 
丙 氮 酸 、 组 氨 酸 和 苏 氨 酸 中 ， 他 将 这 一 结果 归 因 于 脂肪 体 中 共生 微生物 的 作用 。Henry 
(1962) 也 发 现在 德国 小 暗 的 必需 人 氨基酸 中 ,整合 了 HC 标记 的 葡萄 糖 ， 在 用 抗生素 处 
理 后 减少 了 共生 物 的 昆虫 中 ， 这 种 整合 酸度 明显 下 降 。 另 一 种 适应 性 出 现在 取 食 木 材 的 白 
蚁 中 ,这 种 白 蚁 能 依 囊 仅 含 纤维 素 的 食物 而 生活 ， 在 它 的 中 肠 合 有 共生 微生物 ， 其 中 一 些 
微生物 能 园 定 空气 中 的 氨 。 

戎 氨 酸 在 那些 作为 能 源 的 昆虫 体内 ， 不 仅 存 来 自 外 部 食物 的 ， 而 且 在 脂肪 休 内 由 丙 氨 
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酸 经 过 下 列 反应 合成 ， 
(1) 丙 氨 酸 + MR R- AR + FRR CN RIB a -本 成 二 酸 氨基 转移 酶 ) 





(2) WER + CO, + NADPH + H* —*L-E RAG + NADP! (苹果 酸 酶 ) 
(3) LERE + NAD' 一 一 草酸 乙酸 + NADH+ HT ERREA) 
(4) AEZ + 乙酰 CoA (从 脂肪 酸 来 ) + HO -一 柠檬 酸 + CoA 《【 柠 樟 酸 合成 酶 ) 
(5) 柠檬 酸 一 ~ 异 柠檬 酸 GEREN) 
(6) 异 行 榜 酸 + NAD'— a -MIRZE +00 +NADH+H' (FRR AS ) 
(7) CAR + ATP + NADH +H* 一 > r -PRGA + ADP + Pi+ NAD? 

《 谷 氨 酸 激酶 和 脱 氨 酶 ) 
(8) t - 半 醛 谷 氨 酸 一 ”会 -一 氨 吡 咯 -5- 羧 酸 +HO (自发 的 ) 


(9) 全 ' 一 一 氧 吡 咯 -5- 畴 酸 + NADPH + H*— MAN + NADP! 
(吡咯 -5- 敌 酸 还 原 酶 ) 

(10) NADP* + NADH -*NADPH+ NAD* (吡咯 核 苷 酸 转氨酶 ) 

总 方程 式 为 : 

RAR + 乙酰 CoA+ ATP+ NADPH+ H* — MAM + CoA+ ADP + Pit NADP* 

BRIE (Leptinotarsa decemlineatc) 体内 某 些 脂 肪 体 酶 的 专 活性 测定 让 明 ， 苹 
果 酸 锤 和 苹果 酸 脱 所 酶 更 有 串 能 在 从 丙酮 酸 到 草 酰 乙酸 的 过 程 中 被 利用 、 另 1 种 普通 酶 一 
丙酮 酸 着 化 酶 一 一 催化 下 面 的 反应 ， 但 这 种 酶 不 是 下 要 的 。 

丙酮 酸 + CO, + ATP + HO — EGR + ADP + Pi 

SE AMIE DT RR KALP IEDR A, RE St E h p e E 
要 作用 。 

尽管 在 许多 屁 忠 的 身 淋 巴 中 氨基 酸 的 总 浓度 比较 高 ,但 还 没有 | 种 达到 底 物 浓度 的 水 
平 。 因 此 ， 氨 基 酸 一 直 被 认为 不 能 作为 代谢 能 源 。 实 际 上 上 ， 有 1 MSR. BURR, CK 
源 于 营养 吸收 以 及 体内 合成 ， 在 两 个 水 平 上 被 认为 是 很 重要 的 ， 它 具有 下 列 两 种 功能 

(1) 在 一 些 昆 虫 体内 作为 丙酮 酸 氢 化 的 辅助 底 物 。 

(2) 在 另 一 些 昆 贝 体内 作为 1 种 飞行 能 源 的 主要 来 源 。 


2 氨基酸 的 利用 


在 许多 目的 昆虫 体内 ， 髓 氮 酸 氧化 过 程 中 的 第 一 个 酶 (月 氨 酸 脱 毛 栈 ) 在 飞行 肌 的 线 
粒 体 中 以 足够 高 的 水 平 氧化 月 氨 琶 的 脱毛 反应 ， 但 对 飞行 所 用 的 能 量 几乎 没有 影响 ， 郑 么 
MARA APRN? 

AE KATUR KO ATAR E fE KITAR ERAS Ae, BARRA 
ER MRE, REZAR PEA. HE A E h a ER, 
导致 更 为 有 效 的 三 羧 酸 循环 。 

在 飞行 开始 后 的 几 分 钟 内 ， 术 本 解 活动 中 内 醋酸 积累 很 快 ， 然 后 逐渐 趋向 消失 。 综 合 
起 来 可 以 说 明 ， 在 这 些 昆虫 中 ， 存 在 有 人 少量 的 ， 但 有 作用 的 且 所 酸 脱 氢 酶 。 膊 氨 酸 在 飞行 
开始 时 ， 用 来 起 动 三 凑 酸 循环 ， 使 之 达到 更 高 的 水 平 ， 以 便 充分 地 进行 丙酮 酸 的 氧化 。 这 
与 从 糖 肯 解 过 程 中 产生 的 内 湖 瞬 的 量 相 协 调 。 























94 第 二 章 昆虫 的 中 间 代谢 


EER (Glossina morsitans) 和 其 他 4 APREN, eee A 


cemlineata), Ti A 88 & f (Melolontha melolontha )、Heticopris di 





AL (Leptinotarsa de- 
loni FL H Æ AR & 8 


( Popillia japonica) (KAM ARIK VEER TRUER EME, SERA A 
HUT AAHMEMUES CTEM, CREB OA, ERARE 
Pit Be BIASES CBU SR RG NAD- 连 接 的 苹果 酸 酶 )。 在 飞行 肌 的 





线粒体 中 酶 的 浓 诬 也 很 高 ， 调 三 羧 酸 循环 的 酶 《如 柠 楼 酸 合 成 酶 以 
并 不 参加 胶 氮 酸 途 径 的 反应 ， 三 闭 酸 循环 的 酶 以 及 一 些 糖 醉 解 的 酶 ， 
飞行 能 量 的 蝇 体 内 的 酶 浓度 低 90% 以 上 。 
月 氨 酸 在 飞行 肌 线粒体 中 的 代谢 以 如 下 方式 进行 : 
MAR + FP —> A AK-S- AB + EPH 
Al SUE -S RRR + HO 1 ER 
r REA AR + NAD' + H2O 一 ~ 谷 氨 酸 +NADH+ 
( 
谷 氮 酸 + 丙酮 酸 一 >a A Oe + 丙 氨 酸 


RSET HR HB BH SL), 
比 利 用 氧化 糖 来 获得 


CHESS AL) 


He 
ANAR SE) 
( 丙 氨 酸 转 氨 酶 ) 


o BAR + CoA + NAD —>38 30M CoA + CO, + NADH+H* 
ta HAS — a BA Es) 


SEIAM CoA + GDP + Pi —3 AM + CoA+ GTP 


(RHE CoA 合成 酶 》 
延 胡 索 酸 + HO LER ( 延 胡 索 酸 酶 } 
L- RAR + NAD* — RME + NADH + H* + CO, (苹果 屋 酶 ) 


总 反应 ; MAM + 3NAD' +FAD+ Fb+ GDP+ Pit 3H2O 一 一 
PUR MR +200, + 3NADH+ 3H* + FADH, + FPH, + GTP 
在 呼吸 链 中 ， 


3NADH + 3H* + 9ADP + 9Pi+ 1.50, —>3NAD* + 9ATP+ 12HO 


FADH; + 2ADP + 2Pi + 0.50, —*FAD+ 2ATP + 31,0 
FPH; + 2ADP + 2Pi+ 0.50; —*FP+2ATP + 3H,0 
PERBERE: MAR + 13ADP+ GDP 14Pi+ 2.50, 一 ~ 
AM +200, + 13ATP+ GTP+ 15H,0 
AMI PRAY FA FR AS OE Re, Ber LE He oh EH 





营养 来 源 ， 食 物 中 高 


水 平 的 蛋白 质 很 有 可 能 导致 利用 氨基 酸 产生 能 量 。 然 而 必须 注意 ， 即 使 在 这 些 动物 中 ， 能 


量 的 最 终 来 源 仍然 是 贮存 在 脂肪 内 的 二 碳 物质 。 





氨基 酸 及 其 衍生 物 在 昆虫 中 有 许多 种 不 同 的 功能 ( 表 2-12)。 其 中 最 重要 的 功能 是 合 


成 重 白质 ，20 种 常见 的 氨基 酸 同 时 参与 。 缺 少 任何 1 种 必需 氨基 酸 


即 阻 止 蛋白 质 合成 ， 


导致 其 他 氨基 酸 的 降解 。 蛋 白质 合成 所 需 的 氨基 酸 来 自 食 物 中 蛋白 质 的 水 解 和 细胞 蛋白 质 








的 周转 代谢 。 在 菜 些 昆 虫 中 还 来 自 于 共生 微生物 的 活动 、 这 些 来 源 不 


同 的 氨基 酸 的 比例 并 


不 是 蛋白 质 合成 所 需 的 比例 ， 净 其 是 那些 具有 特定 氨基 酸 组 成 的 蛋白 质 大 量 合 成 时 【如 产 
丝 过 程 中 )， 氨 基 酸 比例 可 通过 体内 选择 性 降解 和 非 必需 氨 革 酸 的 合成 来 凋 节 。 











表 2-12” 尾 虫 中 氨基 酸 的 功能 











功 能 有 关 氢 基 酸 _ 

蛋白 质 合成 全 部 
EPE 大 部 分 【 除 亮 氮 酸 ) 
ARRAS 全 部 
BROS RZAM., SRR, UR 
HERK ULJE) 合成 SRB 
能 量 代 谢 的 气 化 作用 全 部 
飞行 时 的 脂肪 降解 MAK. KAM 
RAHE H 多 种 和 氨基酸 
RR FERRER 
神经 一 肌肉 的 递 质 ERR 
EP E 7 By) PR A f H JE AE a KRAM, SRR PHAR, (SRT EN i AM) 
ERAR (HAR. MRES) BAR. HAR 
磷酸 原 AAR (WK) 
ERAR (MER) CAM 
血 淋 巴 中 P 日 值 和 渗透 不 的 缓冲 调节 全 前 

3 ”氨基 酸 的 降解 


氨基 酸 通过 特定 的 途径 转化 为 乙酸 CoA、 丙 病 酸 或 三 羧 酸 循环 的 中 间 产 物 。 老 2-13 
总 结 了 各 种 不 同 氨基 酸 的 命运 。 这 些 资 料 大 部 分 来 和 白 对 将 椎 动物 的 研究 。 俱 已 有 的 证 据 发 
明 ， 昆 虫 中 氢 基 酸 降 解 也 按照 这 些 路 线 进 行 。 - 般 来 说 ， 去 氨基 是 氨基 酸 降解 的 第 一 步 或 
早期 步 驰 ,这 是 通过 转 氮 基 酶 或 氨基 氧化 实现 的 。 其 中 氮 随 即 以 尿酸 或 以 其 他 含 氮 排泄 物 
的 形式 排出 体外 。 茶 些 氨 基 酸 代谢 的 常见 酶 存在 于 昆虫 的 多 种 组 织 中 《 表 2-14). 


表 2-13 和 氨基酸 降解 产物 











a EM 产物 
Pre aC Mere aee ~ 
SAM. CAM HRR, ZECA 
ORR, GARE MAK, AAR MER MRTE 
AUTEUR, KERR BRZM 
ERAM, KAM EHRM, LECA 
TRAR, MAR SEEN CoA 
RAAM RMK CoA, ZR CoA 
ARM MER 乙酰 CoA 





表 2-14 昆虫 中 氨基 酸 代 谢 酶 








K 昆 贝 种类 组 织 
SABRE oe FB. FM 
FHA Fim. FMm 
aR FMm 
HAREA FM 
TER h FB, FM 


Be Rie FEM, N 
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( 续 ) 
酶 昆虫 种 类 组 织 
Ri lM AS wie FB, FM, MT 
we FB, FM, MT 
8 Mm 
FHAS FBe, FMm 
Aw FM. N 
VAL RS A wie FB, FM, MT, G 
WA FBe, FMm 
RL FB 
AA FM 
HENSE FMm 
Te A FM, FR 
SARE FM. N 
SARKAN E EF ai FB, FM, MT, G 
GAMA RA Ke G 
WS FMe 
SARA Me BS FR FMm 





È: FM. KIA FB. 脂肪 体 MT. GRE GPE N. RBAN m 线粒体 c 胸 质 

EVRM TPE HAE EO, WEHA CREAR) 可 
UE fe i. FEE SATS KIAN, ME A AE oe A. H 
REL RE KATET, ARB SR Or FN EEA A Se CO BGS 二 碳 单 位 
(C) REA TW, ESP GH, BER eH BM ER a BR, 

TOU, SERA T RAE AREER YL, ORLA, MKE K 
氨基 酸 含量 是 对 照 值 的 2B, eee EL 1, ROR eat 
马 的 蛋白 质 被 转变 成 氨基 酸 。 在 飞 蝗 饥饿 期 间 ， 其 肌肉 中 蛋白 质 也 会 被 降解 。 
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1 糖 类 的 磷酸 成 糖 途 径 


许多 虹 虫 脂肪 体内 与 糖 代 谢 有 关 的 酶 已 经 有 过 很 多 研究 。 但 在 20 世纪 80 Et, R 

无 人 系统 地 说 明 脂肪 体内 所 有 糖 醉 解 酶 的 位 置 和 专 一 活性 。 根 据 几 个 酶 的 分 析 ， 一 般 认 为 

脂肪 体内 粳 醇 解 过 程 与 肌肉 中 的 相似 。 利 用 葡萄 糖 的 第 一 途径 也 存在 于 脂肪 体 中 ， 它 与 用 

十 脂 类 合成 的 还 原 性 NADP 及 用 于 核酸 合成 的 成 糖 的 关系 紧密 。 所 谓 的 “ 灰 酸 友 粮 途 

径 ” 或 者 “ 戊 糖 支 路 "， 在 昆 中 中 20 世纪 60 年 代 已 被 发 现 ， 在 整体 昆虫 及 脂 体 的 粗 提 滚 

中 ， 它 可 以 部 分 地 表现 出 来 。 这 条 途径 的 重要 性 就 在 于 它 的 代谢 功能 。 在 昆虫 体内 与 其 他 
动物 组 织 中 反应 过 程 是 - - 致 的 : 

6,6- 磷 酸 葡 糖 + 6NADP* —-6 , 6-88 80-498 + ONADPH + H' (6- BR AR A 25 SE) 

6, 6- HED HH RE + 6H,O 一 ~6,6- 磷 酸 葡 萄 糖 内 脂 CHARNE) 
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6,6- 磷 酸 葡 糖 内 脂 + ONADP* 一 ~6,5- 磷 酸 -D- 核 酮 糖 + CO) + 6NADPH + 6H* 
(6-H OA HJI HET AL ALS) 
2,5: ERR -1D-K EA 5- BERR OE (磷酸 核糖 异 构 酶 ) 
2,5- 碰 酸 了 D- 核 酮 糖 - 一 4.5- 磷 酸 -[) 木 酮 糖 (HARAR) 
2, S-BERR- BRE + 2, SRR (AREA —> 2, 7-A- R RRE + 2,3-0- MRE 
(FER) 
2, 7-BERR-L CK BEBE + 2, 3-BERR-D- Ht ( 转 醛 糖 酶 } 

2,6- 磷 酸 -I 果糖 +2,4- 磷 酸 -让 杰 玲 糖 


2 5- 磷酸 - 木 酬 糖 + 2,4- 碰 酸 -DD- 杰 葵 糖 一 -> ( 转 酮 糖 酶 } 
2,6- 磷 酸 -I7 果 糖 + 2, 3 磷酸 -DD 甘油 醋 

3 BEER) HARAR ES BERR IY tet EFAG) 

3 磷酸 -0 甘油 醛 + BEARER +16 一 二 磷酸 果糖 ( 醛 缩 酶 ) 

1,6 -二 磷酸 果糖 一 ~6- 磷 酸 果 糖 + Pi Ch BB. -磷酸 酶 ) 

5, 6-BEAR SHE —> 5, 6- FAR MAT ORRE Sa et SF HB) 


总 反应 : 5, 6- PRR ARII + 12NADP- +6H1O 一 一 
5, 6-5 FR AE + CO, + 12NA DPH+ 12H' +Pi 

IRAE T E EOL A NR ERE, 

SYN AS DA A KTI PE CA ES 9 BE AY A RABIA, 
ADA CROWD = RAR ORR HLA RH (SM AS. DER RE E 
REG). SOR Pe ER, RR 1 种 酶 一 一 磷 
ARAI NEE FI RERO PE A a 9 0 E E A 2K EY EE 
NADP, JEANEM AREER E ERE ARE E A REEE E 
SRA 

EVER SAAC WE), OMA THO TORE et 
代谢 来 的 Cs fe EA TALER E CARL AN MYC, BY AR B HE Pa a ae ae a Í 
HSI FE AMV MRE, YAM CoA, URN 
BP MMR (C-C), RE O-O 及 C-C ES MRT PRRI, i RRR At 
A) ATR AP Ae SRE BEE a AY BLE. Ee, CC 比例 小 上 上 1， 说 明成 
糖 途 径 被 利用 了 , EARD, BRUT AA a | 5X — A eB k RR ZS EL 
的 最 有 效 的 方法 。 这 些 实验 的 结果 说 明 ， 在 不 同 的 昆虫 体内 ， 磷 酸 戊 糖 利用 的 比例 有 很 天 
HE. MRE SE ME 396 (在 雄性 中 占 21%) 到 1 种 双 带 昨 是 (Melaxopzus bivit- 
tatus} 体内 的 38% o AE RE AIR AA ZE PE EAT AO BE UR. TT ARR A 
Phormia terranovae, XHRIR DIESE, Abd) TAE RURE E I, 但 它 的 
生物 学 意义 并 不 十 分 清楚 。 


2 糖 异 生 作用 
在 动物 体内 糖 类 耗 尽 的 情况 下 ， 适 过 糖 异 生 作 用 ， 能 够 转变 氨基 酸 为 丙酮 酸 或 草本 性. 
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酸 ， 或 通过 酯 酶 的 作用 释放 游离 的 甘油 酯 ， 并 通过 一 般 的 糖 解 来 着 转 、 从 让 为 昆虫 供 糖 。 
色 旨 前 为 盱 ， 所 研究 过 的 昆虫 ， 凡 是 能 够 通过 氧化 反应 转变 为 乙酰 CoA 的 蕴 肪 酸 和 氨基 
瞬 的 ， 都 不 能 以 糖 的 形式 贮存 。 因 为 网 遇 枉 脱氧 酶 的 不 可 逆 性 以 及 缺少 乙 醋酸 循环 ， 精 豆 
解 中 释放 能 量 的 反应 是 不 可 逆 的 ， 如 : 
(1) 丙 醒 酸 激酶 催化 的 反应 
By AR HS Sk B® + ADP 一 ~ 丙酮 酸 + ATP 
(2) 6- GB SRR AE AE A Ba ti 
6 磷酸 -D- 果 糖 + ATP ---1, 6-_.BERG-1} RR + ADP 
SEF W BY RG gs PH GL et E E A E SHINE 
反应 (1) EMAAR BA, TEAR RL eS, R 
酸 烯 醇 式 丙酮 酸 羧 激酶 具有 催化 作用 - 
Fat ZB + GTP — ee Be tN BA + CO, + GDP 
这 种 酶 存在 于 许多 昆虫 的 脂肪 体 及 肌肉 中 。 
草 酰 乙 酸 是 在 线粒体 内 三 凌 酸 循环 中 的 成 分 之 一 ， 直 接 通 过 循环 中 的 丙酮 酸 经 过 氧化 
反应 得 到 ， 人 负责 丙酮 酸 到 草 酰 乙酸 的 是 丙酮 酸 补 化 酶 ， 存 在 于 许多 昆虫 的 线粒体 上 
PIRR + CO, + ATP + FbO 一 -* 草 酰 乙酸 +ADP+Pi 
但 是 线粒体 膜 对 草 酰 乙酸 是 不 通 透 的 。 咱 以 通过 芝 果 酸 进 人 线粒体 内 ， 在 细胞 质 中 的 
健 化 草 酰 乙酸 的 脱氧 酶 重新 使 它 氧化 为 草 醛 乙 松 。 
HRL + NADH + H* 一 了 L- 苹 果 酸 + NAD! (线粒体 中 苹果 酸 脱 氨 酶 ) 
UL 苹果 酸 + NAD' 一 * 章 酰 己 酸 + NADH + H* (细胞 质 中 节 果 酸 脱 氢 酶 ) 
总 反应 : AME (线粒体 中 ) + ATP+ GTP+H,O RMA MRAM GRR 
中 ) + ADP4 GDP+ Pi 
反应 2 的 底 物 是 6- 磷 酸 果 烽 ， 可 以 道 过 1，6-- :磷酸 果糖 的 水 解 得 到 ，! ，6- -磷酸 
-DD 果糖 水 解 为 4- 磷酸 -D 果 糖 + Pi， 果 精 -1，6- 二 磷酸 酶 催化 这 个 反应 ， 它 普遍 存在 于 昆 
忠 的 脂肪 体 和 肌肉 中。 该 酶 除了 在 糖 异 生 中 的 作用 以 外 ， 在 一 些 能 蜂 的 胸部 ， 这 个 酶 还 涉 
及 到 产生 热量 的 代谢 循环 。 在 这 些 昆虫 中 ,寒冷 的 气候 下 ， 必 须 把 肌肉 温度 提高 ， 线 粒 体 
的 酶 能 以 足够 的 活力 表现 其 功能 ， 殿 应 能 量 使 肌肉 进行 有 效 的 收缩 ， 甚 至 飞行 。 这 些 热量 
是 通过 由 红 三 酸 果糖 激酶 和 果糖 一 磷酸 酶 所 催化 的 反应 中 得 到 的 、 
6 磷酸 果糖 + ATP 一 1，6 二 磷酸 果糖 + ADP ORE) 
1, 6 二 磷酸 果糖 一 ~6- 磷 酸 果糖 + Pi (BERR I) 
在 这 个 循环 中 ATP 被 水 解 ， 能量 以 热 的 形式 释放 。 当 能 峰 飞 行 时 ， 胸 部 的 温度 的 调 
入 元 需 这 些 反应 。 在 静止 时 这 个 循环 被 活化 ， 肌 肉 温 度 敲 于 周围 温度 。 但 蜜 峰 没有 这 种 能 
h, 


3 ”脂肪 体内 由 糖 产生 甘油 


许多 昆虫 对 十 低温 的 反应 是 通过 提高 血液 中 的 防寒 物质 的 水 平 ， 如 糖 (GHH Eu 
Eurosta solidagensis HE SURE). WERF CME ARE Upis ceramboides 的 山梨 醇 与 甘 串 
BE) RAHI (RARA HR MAA PA) o AARI AE FAD ASL A AR EE 
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醒 点 以 及 减少 血液 和 组 织 内 冰晶 的 大 小 和 形成 的 速度 。 不 同 的 化 合 物 间 的 机 制 可 能 不 同 。 

护 制 上 述 化 合 物 代谢 变化 的 因子 都 还 不 太 清 楚 。 但 是 ， 已 经 知道 甘油 是 在 脂肪 体 中 糖 
的 仪表 化 过 程 中 ,通过 糖 酵 解 途径 产生 的 ,磷酸 葡 糖 成 为 磷酸 二 羟 丙 再， 然后 成 为 3-0 
酸 -L- 甘 油 ， 后 兴 需 道 过 细胞 质 中 的 3- 磷 酸 甘油 脱毛 酶 的 催化 。3- 磷 酸 甘 油 道 过 水 解 反 应 ， 
在 可 溶性 的 3- 磷 酸 甘 油 磷 由 上 峰 存 在 的 情况 下 成 为 游离 甘油 和 磷酸 。 

S-BERE-L- Th ati Hath + Pi 

TEIE h HER REAR BAS IO UK BAST, BEERE S A A E RS LI A 
BUEMI E, MS ATP -起 时 ， 这 种 酶 被 活化 。 因 此 ， 这 种 酶 似乎 也 像 在 哺乳 动物 肝 细 
胸中 的 那样 ， 它 能 活化 糖 磷酸 化 柳 . 本 身 在 CAMP 被 加 到 整个 脂肪 体 的 名 浆 渡 时 被 活化 。 
这 说 明理 景 脂肪 体 中 也 像 惜 古 比 天 格 蛾 中 的 那样 ， 有 严格 控制 糖 康 降 解 的 系统 。 


4 RRARRHAR 


TRS FA EE PAT 0 A PB BT A, EA a Ra 
CRS) 和 其 他 与 尿酸 有 关 的 生化 产物 形式 排出 大 部 分 含 所 废物 。 

合成 尿酸 和 其 他 嗓 蛤 类 的 途径 首先 是 根据 在 乌 类 中 所 做 的 实验 提出 来 的 。 现 在 有 越 来 
越 多 的 证 据 表明 ， 这 一 途径 或 与 之 相 类 似 的 途径 也 在 昆 求 的 哇 叭 合成 中 起 作用 。 

昆虫 中 存在 味 叭 合成 途径 的 证 据 来 自 放 射 性 化 合 物 的 捧 入 试验 。 例 如，MecFnroe 和 
Forgash (1975) WARE, OIC) 甲酸 盐 挫 入 尿酸 的 2- 位 和 8-H EL (EWA) Bar- 
rett 和 Friend (1970) 利用 1-《“C] FAM, 2- (MC) HARA (MC) 甲酸 盐 确 定 了 尿 
酸 的 全 、4-、5$- 和 8- 位 碳 原子 的 来 源 。 这 些 结果 与 鸟 类 中 的 合成 途径 一 致 。 但 昆虫 中 合成 
尿酸 的 部 位 是 脂肪 体 。 

喀 喧 的 合成 也 是 从 简单 的 前 体 物 质 开始 的 ， 通 过 车 十 步 反 应 生成 UMP。 而 且 这 些 途 
径 的 原始 证 据 也 来 自 于 疹 椎 动物 和 微生物 。 在 昆虫 中 也 利用 订 样 的 合成 途径 。 特 别 是 合成 
UMP HEA MAR RMF RMS. HLM AS LA ORM ARE, KR PE EN 
和 二 氢 鸟 氮 酸 酶 是 一 类 胞 质 酶 复合 体 ， 且 都 被 编码 于 同一 位 点 。 该 位 点 的 突变 体 缺少 这 
3 种 酶 。 营 养 研 究 表 明 ， 某 些 昆 虫 种 类 (LAME MMAR) 只 有 有 限 地 合成 嗓 叭 和 
"EGE AGE. Brookes 和 Fraenkel (1956) BBL, KRH He RAR tae REA RNA, T 
FLARE FSS 0S 2A Oe I A, SAR, ERROR, Be OR 
也 需要 核酸 。Dadd (1979) CHEKA TR A PEB GE OH We E Ha rE K D 
需 的 ， 而 喀 喧 核 苷 酸 也 是 生长 所 必 不 可 少 的 。 
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昆虫 的 表皮 化 学 


屁 虫 表皮 是 皮 细 胞 分 泌 的 躯壳 覆盖 物 ， 起 着 保护 和 支持 虫 体 
的 作用 ， 一 般 分 为 上 表皮 和 原 表 皮 。 上 表皮 由 和 蛋 摇 质 和 蜡 质 构 
成 ， 原 表皮 以 蛋白 质 作为 基质 ， 包 埋 着 众多 的 几 ] EMA., PA 
之 间 形 成 复杂 的 结构 。 它 们 的 理化 性 质 企 不 同 部 位 很 不 相同 i 
且 处 于 不 断 的 变化 之 中 ， 最 明显 的 差 晃 是 原 表 皮 能 分 化 成 骨 化 的 
外 表皮 和 不 骨 化 的 内 表皮 。1982 年 Andersen 和 Roepstorff 提出 了 外 
表皮 骨 化 作用 的 新 概念 ， 他 把 表皮 区 分 为 赔 皮 前 形成 的 和 暗 皮 后 形 
成 的 两 部 分 。 前 者 是 骨 化 的 ， 后 者 不 崩 化 。 对 表皮 和 蛋白质 理 化 性 质 
有 了 新 的 区 分 标准 。 随 着 蛋白 质 研 究 的 深入 ， 对 几 丁 质 蛋白 交 联 以 
及 骨 化 过 程 中 靶 化 剂 的 作用 和 看 白质 结合 方法 的 阐明 ， 大 大 丰富 了 
表皮 化 学 的 知识 领域 。 本 章 重 点 叙述 表皮 中 蛋白 质 种 类 以 及 与 几 本 
质 之 间 的 相 开 作用 、 儿 丁 质 的 合成 与 降解 ， 以 及 蛋白 质 骨 化 和 降解 。 
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JLT (chitin) 是 纤维 素 的 入 生物 ， 与 纤维 素 和 胶原 一 样 ， 成 
为 生物 体 三 大 支持 系统 之 一 〔 表 3-1)， 通 常 由 2 种 不 同 的 单 体 联合 
而 成 ， 即 NT 乙酰 氨基 葡 糖 和 氨基 葡 糖 。 它 们 之 间 比 例 一 般 为 9:1， 
但 也 有 1.45:1 的 《Nevile，1975)。 生 物 合成 儿 了 质 最 早 发 现 于 低 等 
EaP, REIH, RAMALAR HAREAREN ELT E. 
表 3-1 生物 支持 系统 中 3 种 主要 类 分 子 物质 
类 别 TER 化学键 类 型 | 参与 的 复合 功能 分 布 


LEREN |P, oH | RT He FESAA | AM. 
ATR erate] i RRB) | Bats 
非 结 缔 组 织 











sree | wae B -1 air | KE Ey. 8 
键 (Mae 
mt | meme ak zanm |asnm |an 
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1 晶体 形式 及 结构 


儿 丁 质 的 晶体 形式 是 异 质 性 的 ， 已 知 的 形式 有 a-、B 和 y-3 种 。 
aJl REJI 质量 型 最 普遍 的 一 种 ， 其 详细 结构 是 由 Carlstrom 提出 的 《1957)。 他 











b 
图 3-1 3 种 几 了 丁 质 结构 示意 图 
Ac ILIA x 和 x 示 侧 链 旋转 位 置 ， 左 上 角 CHOH 中 形成 06” 
(1) -H…Dr7 分 了 间 结 合 和 中 心 链 中 CHOH 形成 06 (2) -H…O6 分 子 间 结合 。 
Boe JLT i $F [6b c7 = O7---H—-N #1. 06 (2) -He-06" 结合 、 
C. AK BLT ARG} lal YC? - OF HN 
{ 仿 Blackwell $, 1978) 
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证 实 了 e- 几 丁 质 只 有 正 交 单 晶 格 结构 ， 并 确定 了 量 格 的 大 小 和 基 男 的 空间 对 称 性 〈 相 邻 链 
是 反 向 平行 的 《图 3-1)。 

JLT ARRAS RAE: a 轴 474nm、b 轴 1836nm.c 轴 (AFA) 1 032nm。 MAK 
格 合 有 两 条 反 向 平行 链 给 成 双 糖 片段 。 分 子 内 有 和 氧 键 (03”-H…0O5)， 相 继 通过 
C=O H-N, MA iii a 轴 彤 成 片 层 。 在 单 晶 格 结构 内 的 两 条 链 的 各 方向 的 CHOH 
边 链 采用 极 不 相同 的 构 型 。! 条 链 中 CHOH 基 团 与 下 一 个 残 基 的 凑 基 形成 分 子 内 氨 刍 
(06-H-07"), 5 1 条 链 的 CHOH 基 团 形成 分 子 间 和 片 层 间 氢 键 (06-H……O7')。 所 
PTA FER AB UL BURRS A ME o- 几 丁 质 对 水 合 物 的 形成 具有 抗 水 性 ， 在 水 中 不 膨胀 . 此 外 
REAM LRARAS. 

Lotmar 和 Picken (1950) FSW (Loligo) 羽 状 这 的 入 射 研究 中 ， 首 先 把 8 - 几 丁 
AA er 几 耳 质 区 分 开 来 。 B 几 丁 质 在 昆虫 中 很 少 ,仅见 丁 少数 甲虫 中 ， 球 象 中 的 昔 伐 中 有 
B- 几 本 质 ， 其 单 斜 单 蝇 格 的 c 轴 为 1 038pm，a 轴 为 485pm，B 轴 为 926pm。 因 单 晶 格 只 
含 1 种 重复 的 双 糖 ， 平 行 方 式 排列 的 链 庄 好 与 e- 几 了 质 相反 。 由 于 BIL RRERBAA 
键 ， 多 而 大 多 能 形成 水 合 物 。 

Y 几 了 丁 质 是 Rudall 研究 枪 乌 贼 的 骨 时 发 现 和 定性 的 。y- 几 丁 质 比 B- 几 丁 质 更 为 少见 。 
TEBET, BROKE | RF AO ACS ALT DAN, RAK OR eh Ab E 
在 。Y 几 丁 质 晶 格 常数 是 c 轴 约 1 030pm, a 轴 约 470pm, b 轴 约 2 900pm. ALG JLT E 


eee M 




















以 微 纤 丝 形式 存 存 于 昆虫 中 的 3 种 
几 丁 质 晶 型 虽然 结晶 形式 不 同 ， 但 都 属 
FRED RK, LT EN ER 
品 因 增 加 负荷 而 变形 时 ， 它 们 的 机 械 特 























性 (GIERE, REMAR) E -Chiin -Chuin -Chitin 

BA Rel MAA ESP (A 3-2). 图 32 LTRS AULT SE 
几 革 质 不 同 晶 型 的 机 械 特性 ， 最 终 列 方式 

是 由 微 晶 结 构 和 蛋 髓 质 与 其 交 联 方式 决 ( 仿 Rudall，1963) 





定 的 。e 几 丁 质 与 及 和 六 几 丁 质 不 同 。 由 于 它 具 有 链 间 键 个 的 特点 ， 通 过 链 的 滑动 能 改变 
BME, TOA LT REM ELE BRS TAR OE. 

在 昆虫 昔 或 围 食 膜 中 的 几 丁 质 晶 体 大 多 形成 直径 约 3nm 的 徽 纤 丝 的 聚集 体 ， 同 时 与 
RRR A. PPA ec 几 工 质 ， 在 任何 一 个 半 面 上 约 有 18~21 条 穿 过 微量 的 链 ， 
即 每 个 片 层 具有 3 组 由 6 一 7 条 微 纤 丝 组 成 的 单 链 ， 几 了 丁 质 微 纤 丝 的 直径 不 受 皮 细胞 的 直 
接 控 制 。B- 和 六 儿 丁 质 可 被 诱导 向 e- 几 丁 质 类 型 转化 ， 反 之 则 不 行 。 


2 几 丁 在 表皮 中 的 构 漠 


原 表皮 中 岂 丁 以 微 纤 丝 的 形式 包 埋 在 表皮 蛋白 中 ， 它 的 三 维 排列 方式 如 何 ， 长 期 以 来 
- 直 是 广泛 争论 的 问题 ， 关键 在 子 怎样 解释 电镜 下 观察 到 的 表皮 中 几 丁 纤 丝 所 呈现 的 类 抛 
物 线 构 型 。 对 这 些 构 型 的 册 现 ，Bouligand 提出 了 蚀 旋 模型 。 在 该 模型 中 表皮 内 的 几 丁 质 
微 纤 丝 存在 于 薄片 中 ， 其 所 有 微 纤 丝 彼此 平行 ， 并 且 常 与 表皮 的 表面 平行 ， 相 邻 片 层 之 间 
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以 一 定 的 角度 旋转 ， 并 且 总 是 保持 相同 的 旋转 方向 ， 旋 转 180 后 ， 若 十 薄片 成 为 1 个 片 
层 。 这样， 各 层次 中 的 微 纤 丝 从 横 切 耐看 不 是 平 直 而 是 弯曲 的 。 然 而 ， 超 洲 切 片 时 表皮 的 
颁 斜 度 不 同 ， 很 容易 导致 片 层 厚度 的 变化 。 因此， 微 纤 丝 的 抛物 线 构 型 也 可 能 晨光 学 上 的 
假象 。 

Weis-Fogh (1970) 提出 了 另 一 模型 。 在 该 模型 中 微 纤 丝 被 连续 地 分 这 到 先前 形成 的 
微 纤 丝 薄片 上 ， 敏 使 微 纤 丝 在 片 层 内 逐渐 地 垩 直 变 位 ,这 便 吓 螺旋 地 毯 式 模型 
(serew 一 carpet model) 的 观点 。 从 几何 学 角度 来 看 ， 两 个 模型 都 是 合理 的 ， 然 而 不 能 说 在 
所 有 情况 下 部 很 正确 。 例 如 〈1) 两 个 模型 都 排除 了 存在 有 不 连续 片 层 的 可 能 ， 大 蝶 和 青 
熏 中 都 存在 这 种 入 层 ; (2) 在 表皮 样品 作为 截 顶 的 锥 形 中 ， 至 少 在 某 一 角 有 分 离 的 模 问 片 
层 ， 但 实际 上 丛 恰 相反 ; (3) 蛇 旋 体 模型 不 能 解释 筷 直 微 纤 丝 的 发 生 ; (4) 两 普 都 不 能 解 
REATRENARAR. 

PRAT TUT SER ARAA EAT RER, PR PEA BO rp, OB 
近 的 层次 以 单 向 定位 的 方式 形成 1 个 选择 定向 层 ， 两 者 可 以 单独 发 生 ， 也 省 连续 变化 。 换 
言 之 ， 微 纤 丝 的 构 型 是 包 埋 在 蛋白 质 车 质 内 的 1 种 溃 变 织物 构造 (与 玻璃 红 维 / 树 脂 复 合 
物 排列 相似 ) 或 者 微 纤 丝 构成 的 片 层 被 不 连续 的 基质 〈 蛋 白质 ) 完全 陋 离 。 这 些 模 型 虽 很 
有 启发 性 ， 然 而 均 未 得 到 完全 的 证 实 。 


3 几 卫 与 蛋白 形成 的 复合 体 


几 了 于 质 和 蛋白 质 形成 的 复合 物 由 Blackwell 和 Weih 1980 年 在 研究 姬 蜂 (Megarhyssa ) 
POON SS X- 衍 射 的 基础 二 提出 了 1 个 模型 ， 由 
15~ 30 条 几 卫 质 链 组 成 的 超 螺 旋 ， 以 3.06 
nm 的 微 纤 丝 为 核心 ， 外 围 是 蛋白 质 鞘 ， 总 的 
GA 7.25nm, SARSILT A 6:1 螺旋 方 
式 包围 在 儿 丁 质 外 周 ， 构 成 1 个 亚 单位 《图 3- 
3), BUG DEAG FEJT HAT Sb ER. - 看 白质 螺旋 
A, 每 组 甩 丁 -蛋白 纤 丝 以 六 边 形 桩 状 排 列 ,长 5 
15.3nm 为 1 个 纤 丝 重复 单位 ,相当 于 6 个 N- 
TRA RAKE, OER ee BS JLT Ree eee 
向 的 结构 ,在 该 结构 中 , 几 卫 质 和 做 自 质 组 分 RR D T RENOKO EM 
在 分 于 水 平 上 都 是 高 度 定向 的 ,使 X- 衔 射 图 分 ih Black well Ñi Wath, 1980) 
MERRE. LT-ZARSKERR PTE 
BART” IBS PS PADRE AT HLM, BAKARAR Ze oe 02K A EE AS HET X- 
衍射 分 析 技术 和 其 他 的 研究 方法 只 证 实 了 蛋白 质 是 绕 在 几 了 质 周围 的 。 


4 SRI BARA 


Fi wR ASH Be ABLE ee IL, BLA RUL T-BAR GROOM. ERG 
i, ARR) Me PE 2, PIL RARER REAL, TEL OTE 
用 下 进行 降解 。Marcu 和 Locke (1998) JM ATA ALE ME IESE 5 龄 幼虫 到 预 师表 皮 中 纯化 得 























几 丁 微 纤 经 
B 


A 























lod BUR Baise te 


到 1 Hf 22 x 103u 的 酰 氨 酶 ， 具 有 降解 蛋白 - 几 于 复合 体 的 功能 ， 捐 示 了 表皮 消化 过 程 中 重 
要 的 : 步 。 

近年 来 先后 从 家 甜 、 丽 蝇 和 烟草 天 峨 的 胡 皮 中 分 离 到 很 多 具有 酶 活性 的 蛋白 。 在 
Swiss-Prot 数据 库 中 除 记录 了 43 种 表皮 结 爸 蛋白 以 外 ， 同 时 记录 了 11 PA RNE PEA EA 
《 表 3-2)。 这 些 蛋 外 大 多 忆 儿 了 晨 或 佣 白 酶 ， 不 但 与 表皮 的 降解 有 关 ， 并 且 与 表皮 的 肯 
He, BER MIE MTT, 

















表 3-2 RRPRAMAENRAAD 














pem SPREMNE A OH) 
BARK a EEEN Ey KOE — = -— 
(10%) RAR PRAM HAM 
“fi BM- CECB os T04142 栈 胺 化 0 48 129 
红头 明 蝇 
CV-ARYL 92.3 P28513 0.3 4.3 24 
WR RS 
DM-DOXAZ 56.0 + P25161 0.4 1.6 10.9 
DM-L2AM 50.9 + P18486 2.5 2.5 10.3 
DM-AML1 57.9 + P07191 0.3 2.5 5.3 
DM-MAL2 60.5 1 P07190 07 2.1 5.3 
DM-MAL3 57.5 + P07192 0.7 1.9 6.9 
DM-YELI. 60.5 + 09957 1.1 1.2 6.2 
HART AAR 
MS-ARYA 83.8 - P1429% 0 24 45 
MS-ARYB 83.8 P14297 o 1.9 5.5 
MSCHIT 61.1 一 936362 JLT ABBR 18 24 1.8 5.8 
KRM RE 
CECP22 22.0 = AFO3S44GB LAE 1.7 2.3 3.5 





È: BAR PRAM EARP, HAKH SwissProt WEE, 

Marcu 和 Locke (1995) MX HAE OT IEE (Calpodes) 暗 皮 期 的 表皮 中 分 离 到 上 其 降 
解 酶 活性 的 CECP22， 并 获得 多 克隆 抗体 。 研 究 证 实 是 1 种 分 解 几 于 纤 丝 外 尽 蛋白 的 酸 胺 
酶 。CECP22 开始 出 现 十 幼虫 和 蠕 晓 皮 期 ， 不 存在 于 赔 皮 间 期 ， 至 成 虫 羽 化 后 消失 。 在 化 
BIN Sh 的 晓 皮 液 中 达到 峰值 ， 利 用 抗体 筛选 1 个 皮 细胞 cDNA SCE, 克隆 长 680bp 长 ， 
克隆 5”-3” 喘 长 度 83bp， 有 1 个 开放 阅读 框架 ， 分 子 量 21.3x103u，24 核 作 酸 处 有 1 个 
ATG 起 始 密码 子 。CECP22 由 皮 细胞 分 泌 或 血 淋 巴 传 运 Sasset al, 1993, Locke, 1998), 
在 表皮 降解 时 运送 到 表皮 片 层 中 ， 在 初期 是 无 活性 的 ， 表 皮 降 解 之 前 在 晓 皮 液 中 被 活化 ，- 
和 其 他 生物 的 酰胺 化 酶 有 相似 的 功能 ， 有 一 个 酰胺 化 作用 位 点 (Prigg et al, 1997), 50st 
WE T3 和 T7 的 溶菌 酶 有 相似 的 序列。 无 活性 的 前 体 需 经 限制 件 水 解 而 出 现 活性 。 在 弱 
皮 液 中 与 蜡 皮 液 滴 无 关 ， 未 活化 的 前 体 C- 术 端 有 -个 酰胺 化 的 焦点 与 飞 蝗 糖 蛋白 LM- 
Abd4A FIIR T HER RIR BM-CECB 相似 ， 它 们 的 蛋白 水 解 活性 受 神经 肽 或 肽 类 激素 的 调 
控 。 

CECP22 的 功能 可 从 氨基 酸 序列 与 T7 和 T3 深蓝 酶 的 相似 性 中 得 到 局 示 。T7 和 T3 
是 一 类 水 解 细胞 壁 中 肪 聚 糖 (peptoglycan) AVL T AS 3X28 BOR APT N-Z BCR BRE N- 
CREPES L- 丙 氨 酸 之 间 形 成 酰胺 键 ， 从 而 成 为 溶菌 酶 的 基质 。 昆 贝 几 丁 -党 白 键 以 
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[~ 内 氨 酸 与 N- 乙 酰 葡萄 糖 胺 结合 的 方式 ， 与 此 很 相似 ， 由 此 形成 几 丁 微 纤 丝 平行 排列 的 


结构 。CECP22 分 解 其 中 特殊 的 分 子 键 ， 使 几 丁 微 纤 丝 脱 去 外 层 蛋白 质 的 包 财 
几 丁 微 丝 的 肘 ， 则 进一步 被 蛋白 酶 消化 。 





丁 质 ,使 它 能 接受 几 丁 酶 作用 而 降解 、 脱 离 


Samuels 等 〈1993) 认为 ， 烟 草 天 蛾 表皮 分 解 开始 于 晤 皮 液 中 和 蛋白酶 ， 道 过 对 
自 的 销 化 米 完 成 。 由 此 得 出 结论 的 CECP22 属于 表皮 降解 酶 中 的 酰胺 酶 .不 


白 酶 或 几 上 酶 。 





儿 丁 -蛋白 复合 体 中 CECP22 MEAP OOo JLT AEB Et 了 基质 ， 
对 分 解 N- 乙 酰 胞 壁 胺 L- 再 氨 酸 键 的 细 测 米 说 ， 它 是 工科 


的 活化 成 为 表皮 分 解 的 第 一 步 - 


> RER 


它 特异 性 蛋 
于 一 般 的 蛋 


ja] 








此 CECP22 











蛋白 内 酶 。 比 较 105 种 已 知 的 酰胺 酶 ，CECP22 WR REP FF A H AER RL, hi 
催化 位 点 中 有 2 个 氨基 酸 (Cheng, ox 


结合 ， 


线 卫 者 的 催化 机 制 可 能 不 同 。T7 MER SR 
al, 1994}, {R CECP22 结构 中 未 发 现 这 些 结 
由 同一 基因 表达 的 ， 在 变态 过 程 中 由 皮 细 胞 的 某 种 
特异 性 时 序 开 关 调 控 并 开动 基因 的 启动 子 〈Binger 
and Willis, 1994), 


5 几 丁 质 的 合成 


通过 电镜 和 放射 化 学 的 全 究 表明 ， 几 了 本 质 作为 
皮 细 胞 的 产物 以 单 体 的 形式 分 泌 出 来 ， 附 着 于 细胞 
外 原生 质 膜 上 。 几 ] 质 舍 成 酶 负责 儿 耳 质 的 聚合 作 
用 和 微 纤 丝 的 精细 构造 。 几 I 质 合成 酶 是 在 皮 细 胞 
的 内 质 网 中 以 酶 原形 式 产生 的 ， 并 被 几 丁 小 体 
(chitosomes) 转送 到 膜 上 ， 被 蛋白 酶 类 所 活化 。 在 
几 丁 质 合 成 酶 的 催化 下 ， 乙 本 氨基 第 糖 率 合成 多 聚 - 
N- 乙 通 氨 基 葡 糖 ， 进 而 结 则 并 成 束 地 涡 合 进 较 大 的 
微 纤 丝 中 ， 在 表皮 结构 中 形成 儿 丁 质 纤 丝 。 合 成 途 
径 如 图 3-4。 

昆虫 在 赔 皮 期 间 ， 遂 过 酶 的 降解 后 吸 同 内 表皮 
中 的 几 ] 质 ， 一 部 分 可 在 沉积 新 表皮 时 如 以 再 利 
用 。 分 解 几 丁 质 的 酶 主要 是 “ 几 丁 酶 ”和 “ 几 了 “ 
OM". 它们 间 若 干 其 他 酶 组 成 混杂 物 。 在 表皮 中 
酶 原 受到 某 种 依赖 于 钙 敲 子 的 蚁 皮 液 因 子 的 活化 ， 
在 几 丁 质 分 子 上 存在 着 乙酰 化 部 位 也 能 受 酶 的 降 
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to DF, CECP22 在 昆虫 的 不 同 发 育 阶段 是 


EA AT BETE (OB 


6- BEE 


| AT R FT 


6 RS 


RAMA 
谷 氨 酸 


>| 


6- BERG BEG 


6 RAE 


PEREZ EN 


站 
1- RER -N-OR IE RRA 





UTP. 
Poi” 


UDP-N- ZA FAR OR AC 


UDP-N- ZR ASE 


[eva 
ON-Z RE BEATE n 
OT aD 
34 IL RS RR EG a 


CH Kramer ¥, 1985) 


解 ; JUPAS AM BE RE JLT ARNEE, B HERI RIL ROE, 


Ju 丁 酶 


几 ] 酶 是 对 几 丁 质 起 专 一 性 水 解 的 酶 ， 同 时 也 能 水 解 相关 的 聚合 物 。 酶 的 锚 解 党 发 生 
在 整个 聚合 物 的 内 部 区 域 。 被 几 丁 酶 俱 化 的 最 终 产物 是 可 溶 的 、 小 分 子 量 N- 乙 酰 氨 基 葡 








106 BER “昆虫 的 表皮 化 学 


BH (GleNAc) WERE (MEME, EAEE), ， 以 最 小 的 低 聚 糖 为 主 。 这 些 低 桌 
糖 然后 成 为 男 外 一 类 几 丁 水 解 酶 (B-N- 乙 酰 氨基 葡 糖 酶 ) 的 底 物 ， 这 种 酶 连续 从 底 物 的 非 
还 原 端 裂解 GleNAc 单元 。 以 上 2 类 酶 存在 于 含有 几 丁 质 的 有 机 体 《 如 昆虫 、 甲 这 动物 、 
BAR ABS) 中 ， 甚 至 在 不 含 几 丁 质 的 有 机 体 《 如 细菌 、 植 物 和 冰 椎 动物 ) 中 也 有 
存在 。 

在 细 黄 中 ， 几 了 梅 可 能 参与 消化 ， 提 供 含 营养 的 大 分 子 物质 。 在 梢 物 中 ， 它 们 有 可 能 
起 防 已 避 白 的 作用 ， 以 对 竺 病原 鞠 和 有 害 生 物 。 在 兰 惟 动物 中 ， 类 几 丁 酶 的 作用 还 不 清 
楚 ， 可 能 具有 抗 真菌 和 线虫 侵 染 的 作用 。 

在 无 背 椎 动物 中 ， 几 了 丁 酶 参与 表皮 的 更 新 、 活 化 和 营养 物质 的 消化 。 在 虹 皮 液 、 毒 蛛 
利 几 种 昆虫 的 中 疡 中 都 发 现 有 几 耳 酶 ， 但 仅 前 面 所 述 的 2 类 几 丁 酶 得 到 鉴定 《Terra and 
Ferreira, 1994; Reynolds and Samucls, 1996; Terra et al., 1996). EE i A WIPE RIIKE IH 
表皮 ， 连 续 或 周期 性 的 脱 挤 肯 于 食 膜 和 合成 新 围 食 膜 。 这 些 过 程 受 到 晓 皮 液 中 几 丁 酶 的 调 
节 。 赔 皮 液 积累 在 旧 表 皮 和 新 表皮 层 之 问 以 及 消化 道 组 织 中 。 水 解 产 物 GlcNAc 被 重新 用 
来 合成 新 的 表皮 ， 许 多 幼虫 会 取 食 并 消化 归 虔 皮 或 “ 赔 "， 其 成 分 也 会 再 被 利用 。 这 些 行 
为 与 儿 丁 酶 在 消化 道内 表达 的 时 间 相 吻合 。 很 明显 ， 在 消化 道中 的 几 了 琵 除 了 分 解 肠 内 和 
围 食 膜 的 几 丁 质 外 。 还 具有 消化 功能 。 在 一 此 有毒 的 膜 姻 日 昆虫 中 ， 几 丁 酶 可 能 其 加 速 有 
FED MIR MT RER. TALER, JUTRA ARR th OR AF EB ALT 
US TRE. MT RR, JLT A AU A, EE 
FLV ASEM FEO PES. ERAR, JTE AEA A ae ER PEF (Sakuda ct al., 
1990; Kuranda and Robbins, 1991), 


1 酶 的 生化 与 分 子 生物 学 


在 烟草 天 上 (Manduca sexta) HRB (Bombyx mori) KRM AIR ARE, oO 
和 纯化 了 几 丁 酶 ， 在 多 寄生 黄蜂 (Chelonus) HER PEAB i TILTA (Kirshnan et 
al. ，1994)。 这 些 昆 虫 和 其 他 几 种 几 丁 酶 的 化 学 、 物 理 及 动力 学 特性 已 有 许多 人 研究 报告 。 
昆虫 几 T 酶 的 分 子 量 在 (40~85) x10u Ziel, WB FB ILT MH [(25~40) x tOu) 
和 细菌 几 丁 酶 〔【 (20~60) x 103u] 的 分 子 量 。 在 pH4 ~8 之 阅 有 活性 ， 等 电 点 为 pH5 ~ 
To 昆虫 几 丁 酶 在 昆 息 细胞 株 系 或 转基因 植物 中 ， 表 达 这 些 栈 的 cDNAs 已 经 得 到 提 上 政和 纯 
化 (Krishnam et al., 1995; Wang et al，1996)。 除 来 白 转基因 植物 中 的 蛋白 质 外 ， 几 丁 
酶 和 赔 皮 流 酶 被 广泛 的 糖 基 化 。 在 晃 皮 液 和 转基因 植物 中 出 现 的 一 些小 型 厂 很 可 能 是 大 型 
艇 水 解 后 所 产生 的 。 


1.1 JUT cDNA 克隆 


Kramer (1993) 首次 从 烟草 天 蛾 中 分 离 出 了 编码 昆虫 几 丁 酶 的 cDNA， 并 进行 了 分 
析 。 全 基因 至 少 有 11 个 外 显 子 ， 长 约 1lkb， 以 单独 编码 信号 豚 。 以 后 ， 又 报道 了 2 种 其 
他 昆虫 (Kirshnan et al., 1994;) 和 2 种 线虫 几 丁 水 解 酶 的 cDNAs BEBE (Huber ct al. ， 
1991; Fuhrman, 1995; Adam cr al, ，1996)。 作 为 所 期 望 的 分 滋 蛋 白质 ， 概 念 重 哲 编 码 
19 一 22 氨基 酸 的 篇 水 前 导航 ， 接 着 是 与 儿 耳 酶 有 关 的 成 熟 N- 端 的 相应 序列 。 烟 草 天 峨 几 
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本 酶 成 熟 的 概念 蛋白 有 554 个 氨基 酸 ， 分子 量 为 62x 103u; Brugia malayi 的 几 了 酶 共 含 


482 TAER, OF AE 5S x 101u; 


Clelonusde WER AIS 464 个 氨基 酸 ， 分 了 量 为 





52 x 103u。 央 糖 基 化 作用 ， 导 致 烟草 天 絮 和 线虫 几 丁 酶 的 分 子 量 为 (70~85) x103u, 但 


毒 蛋白 的 糖 基 化 不 明显 。 
1.2 几 丁 酶 的 结构 


按照 氨基 酸 序 列 、 结 构 相 似 性 与 


ji 结构 和 进化 关系 进行 蛋白 质 分 类 。 烟 草 天 蛾 的 几 丁 酶 


几 属 为 Bu- 简 状 蛋 白 ， 主 要 由 与 糖 其 转移 酶 亚 族 相似 的 恒 白 质 和 18 族 儿 丁 酶 的 BB 小 片 组 
成 。 其 组 分 中 含有 公认 的 活性 位 点 翅 基 的 2 个 氨基 酸 保守 战 。 这 族 的 蛋白 质 包 括 病毒 、 细 
RAA, BR, RAHA (Muzzarelli, 1997), W Serratia marcescens 


FY JLT BR. Streptomyces plicatus 的 
PUD SE AE ME, Hevea brasiliensis 的 几 
PS JL Re A 
(narbonin) 、 刀 豆 外 源 凝 集 素 和 拌 刀 
豆 球 蛋白 。 烟 草 天 蛾 几 丁 酶 多肽 主 链 
中 心 部 位 的 三 维 带 状 结构 模型 如 图 3- 
5,， 这 - -结构 是 根据 已 知 的 Serratia 
的 几 丁 酶 A 的 三 维 唱 体 结构 建立 的 
(Perrais, etal., ，1994)。 将 Mandu- 
ca 凡 丁 酶 的 80 一 387 残 基 与 Serratia 
几 丁 酶 的 227 ~ 534 残 基 进 行 比较 ， 
利用 Swiss-Model 软件 获得 了 模式 昆 
SULT MAO, EL, R 
了 蛋白 质 的 自动 肆 模 服务 器 。 这 2 个 
区 在 氨基 酸 序列 上 表现 出 81% 的 相 
似 性 。18 族 糖 基 水 解 酶 的 三 级 结构 
具有 1 个 (Ra) 8 个 简 状 的 折 要 特征 ， 
中 2 个 相同 的 活性 区 与 形 或 底 物 结 
合 点 的 第 三 和 第 四 简 状 带 相 关 。 这 类 
蛋 户 质 结构 常见 的 例子 为 TIM- 简 状 
蛋白 。 丙 酮 嫩 酸 异 构 酶 以 这 种 折 看 的 





























原始 类 型 而 命名 。 在 TIM- 简 状 蛋 白 中 





图 3-5 RRL aR a 
(Wi Kramer 等 ，1997) 


， 内 部 的 简 状 由 8 SEAS BRA, RSA 


8 个 -螺旋 ， 与 简 状 的 轴 定 位 成 相似 的 外 角 《Levitt and Chothia 1976; Hubbard et al., 


1997)。 这 一 族 中 的 所 有 酶 ， 都 可 
(Heurissat and bairoch, 1993), 3H 
BAM (Van Schelltinga et al., 199 


能 显示 出 共同 的 三 维 结构 ， 具 有 共同 的 水 解 机 制 
LE 2 个 活性 点 的 肽 类 位 置 上 有 1 PRIA RA T 
6)。 在 来 自 Bacillus circulansde 的 几 丁 酶 中 ， 同 源 活 


性 点 残 基 的 定位 诱 变 ， 导 致 酶 活力 的 损失 ， 或 Ka, 值 的 剧烈 下 降 ， 说 明 这 些 残 基 对 仙 化 作 





用 十 分 重要 。 在 烟草 天 蛾 的 儿 耳 诲 中 ， 同 源 的 残 基 是 321 位 上 天 门 冬 氨 酸 和 325 位 谷 氨 
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Ro 
从 几 种 动物 和 微生物 来 看 ， 几 丁 酶 的 结构 其 多 区 域 特 征 ， 其 中 包括 催化 区 富 半 胱 氨 酸 
的 几 了 结合 区 《区划 催 化 区 ) MERA ARR (PRHE) BE, MAAR RJL 
开 酶 序列 的 机 似 性 ， 表 明 几 丁 酶 有 相似 的 催化 部 位 ， 它 既 出 现在 昆虫 和 线虫 的 6- 于 脑 氨 
Sk C 林 端 ， 也 出 现在 几 种 围 食 膜 的 避 启 质 和 -- 系 列 受 体 以 及 控制 细胞 黏附 力 的 蛋白 质 中 。 
此 植物 和 微生物 的 几 丁 酶 以 及 其 他 儿 种 无 几 了 酶 活性 的 蛋 出 质 中 ， 在 蛋白 质 的 N- 木 端 
或 CC- 林 端 ， 都 具有 包含 几 个 半 胱 氮 酸 的 几 丁 结合 区 。 几 丁 酶 上 这 些 区 的 功能 可 能 是 将 酶 
牢 牢 地 国定 在 底 物 上 ， 从 而 促进 水 解 过 程 。 

MES. marsecens JLT RH) 227~534 氨基 酸 残 基 的 三 维 结构 建立 模型 ， 它 与 烟草 天 
峨 几 丁 酶 在 氨基 酸 序列 上 表现 出 81% 的 相似 性 。 但 是 在 这 一 结构 中 ,不 包含 烟草 天 蛾 几 
TREHI 4 一 79 和 C- 端 的 388 - 554 氨基 酸 残 基 ， 央 为 这 些 区 域 与 S，marseeens 几 丁 酶 的 相 
似 程 度 较 低 。 

ROL 本 酶 基因 的 结构 与 蛋白 质 的 多 区 结构 是 一致 的 。 根 据 烟草 天 蛾 儿 丁 酶 的 基因 交 
隆 ， 它 全 少 由 11 个 外 显 子 组 成 ， 长 度 大 约 11kb (choi et al. ，1997)。 一 套 外 显 了 上 相当 于 
蛋白 质 的 识别 结构 〈 功 能 区 域 )， 以 外 显 子 单独 编码 整个 信号 及 。 烟 草 天 蛾 几 丁 酶 的 成 部 
CC- 本 端 序列 中 ， 许 多 几 丁 酶 中 都 出 现 2 个 保守 的 主题 ， 可 能 含有 活性 的 临界 残 基 ; JLA 
CARB RR, CPLA PAM KM; 2 TR OE RAR ER, 

MABE A MRL T ENAERE SAL LT I KA ER, E 
A SPJUT a SR RACE AL MA EE, AIRE Ke 
和 其 他 无 脊椎 动物 的 几 丁 酶 中 有 2 个 高 度 保守 的 区 域 ， 包 括 上 个 可 能 是 酶 活性 点 。 烟 草 天 
ROULT MS ABM cDNA 所 编码 的 1 种 几 丁 酶 具有 高 度 的 相似 性 {氨基酸 序列 具有 
96% 相 同 )， 与 对 虾 Penaeus japonicus 有 38% HU, 5 ARE BOM (Clelonus sp.) HAR 
A 37% HEIL, FRB. malayi 有 27% 相 似 ， 与 1 种 真菌 有 26% 相 似 ， 和 1 种 细菌 有 
25% 相 似 。 几 十 酶 与 几 种 糖 蛋 白 的 相似 程度 较 低 。 芯 然 儿 蛋白 不 表现 明显 的 几 丁 酶 活力 ， 
但 对 碳水 化 合 物 也 具有 亲 和 和 性 。 

对 昆虫 、 线 虫 、 甲 过 动物、 哺乳 动物 和 细菌 等 6 种 典型 的 生物 体内 的 几 丁 酶 的 氨基 酸 
序列 进行 了 对 比 。 结 果 表 明 ， 大 多 数 序列 的 保守 性 表现 在 中 心 的 催化 区 域 ， 其 中 有 影响 供 
化 活性 的 2 个 区 。 此 外 ， 不 同 来 源 的 几 丁 酶 者 其 有 多 个 功能 区 ， 单 个 几 于 酶 拥有 这 些 区 的 
不 同 组 合 ， 连 接 催 化 区 。 在 屁 贝 、 线 虫 和 人 类 的 由 丁 酶 中 有 富 灶 胱 氨 酸 的 羧基 区 (在 其 他 
几 丁 酶 中 不 存在 )。 这 个 疲 基 区 是 1 个 富 晴 氨 瞪 / 谷 氨 本 /丝氨酸 / 苏 氨 酸 (PEST) 区 。 最 
后 是 保守 的 半 胱 氨 酸 区 ， 通 过 依赖 钙 离 子 的 蛋白 酶 有 增加 蛋白 水 解 的 敏感 性 (Rogers et 
al., 1867). 

TAURI ATR, MEER KUL 上 酶 的 基因 不 表达 。 仅 仅 是 在 幼虫 暗 皮 、 化 是 或 者 是 好 
化 到 成 虫 之 前 的 短暂 的 时 间 内 ， 才 开始 表达 。 基 因 的 活性 受到 赚 皮 油 素 的 正 向 调 委 和 保 幼 
激素 的 负 向 作用 (Kramer et al. ，1993)。 如 果 基 因 在 不 需要 时 表达 或 者 在 需要 时 却 不 表 
达 ， 则 酶 的 出 现 或 缺失 对 昆虫 的 生长 是 有 害 的 ; 能 持续 表达 的 昆虫 或 植物 或 微生物 可 能 是 
抗 昆 虫 或 抗 真 菌 的 。 消 容 动 物 也 含有 可 诱导 的 几 丁 酶 。 人 类 的 巨星 细胞 在 激活 状态 下 ， 能 
分 小 大 量 的 过 三 糖 ， 并 且 存 轧 有 高 点 (Gancher) 氏 病 人 的 血浆 中 这 三 糖 酶 的 含量 很 高 
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(Hollak et al. ，1994)。 这 些 几 了 丁 质 水 解 酶 可 能 起 防卫 真菌 和 线虫 的 作用 。 受 线虫 感染 的 
哺乳 动物 经 常 产生 线虫 几 本 酶 的 抗 休 (Fuhrman et al., 1992; Adam et al., 1996). 


2 几 丁 酶 的 利用 前 景 


让 十 几 丁 酶 的 特殊 功能 ， 果 以 有 岂 米 防治 含有 几 丁 质 的 有 宕 生物 ， 如 昆虫 、 线 虫 和 真菌 
(Carr and Klessing, 1989; Linthorst, 1991; Sahai and Manocha，1993)。 通 过 降解 它们 的 
TEH COELHO AR RAR, RO A RE) ESSE, RA 
引起 寄主 的 防卫 反应 (Boller, 1987). 

昆虫 的 围 食 膜 和 表皮 对 环境 的 危害 及 捕食 者 的 攻击 起 物理 和 化 学 的 屏障 作用 。 表 皮 的 
组 分 上 要 是 几 ] 质 各 蛋白质 ,还 含有 一 些 脂 类 、 儿 茶 酚 胺 的 代谢 产物 、 矿 物质 和 其 他 一 些 
微量 元 素 。 然 而 ， 一 些 昆虫 病原 真菌 ， 如 Metarhizium anisopliae. Beauveria bassiana 、 
Nomuraea rileyi M Aspegillus flavus 能 够 克服 这 种 屏障 。 它们 通过 产生 多 元 胞 外 降解 酶 
《包括 几 丁 醇和 蛋白 水 解 酶 ) ， 帮 助 病原 体 穿 透 屏障 并 促成 侵 染 。 一 些 屁 虫 的 毒 腺 也 含有 几 
本 能 ,可 克服 几 丁 质 / 和 蛋白质 的 保护 ， 促 进 毒 腺 物质 进入 猎物 体内 。 线虫 B,malayi 同样 
利用 几 耳 酶 降解 寄主 蚊子 的 几 丁 质 表皮 和 (或 ) 围 食 膜 而 进入 蛟 子 体内 。Allosamidin 是 几 
丁 酶 的 抑制 剂 。 其 抑制 作用 可 通过 蚊子 吸血 时 加 入 外 源 的 儿 『 了 诅 而 得 到 解除 。 杆 状 病毒 也 
含有 几 丁 酶 的 基因 ， 在 结构 上 与 细菌 的 几 丁 诅 相 当 。 但 是 ， 这 些 栈 侵 染 寄主 的 确切 作用 还 
不 清楚 ， 可 能 具有 使 寄主 腐烂 的 作用 。 被 昆虫 .线虫 .真菌 、 病 毒 和 其 他 有 机 体 用 于 锐 皮 或 
穿 透 屏 障 的 几 丁 酶 在 害虫 治理 上 分 有 用 ,本 用 几 卫 酶 作为 抑制 剂 的 靶 标 ,或 者 将 病原 体 或 
害虫 处 于 不 合适 的 水 平和 年 区 阶段 ,使 它们 接触 几 丁 艇 ,从 而 解除 它们 对 寄主 的 防卫 。 

20 世纪 70 年 代 后 期 发现 几 本 酶 在 体外 可 以 降解 昆虫 消化 道 的 围 食 膜 。Brandt 等 
(1978) 推测 ， 几 了 丁 酶 能 引起 膜 穿孔 ， 因 此 ， 使 得 病原 体能 进 人 敏感 昆虫 的 组 织 内 。 许 多 
年 后 ， 这 种 物理 的 作用 才 在 体内 得 到 证 明 。 将 来 自 Strepzomsees griseus KIJUT KIME 
EBX Anopheles freebori 的 血液 中 ， 可 以 阻止 围 食 膜 的 形成 。 在 扫描 电镜 下 观察 ， 由 埃 希 
RABIA (Escherichia coli) 所 产生 能 编码 S. marcescens 的 重组 内 几 上 酶 ChiAll， 在 
0.1~10vgZml 少 度 下 体外 温 育 ， 能 穿 透 基 起 夜 娥 幼虫 的 中 肠 围 食 膜 ，S 龄 幼虫 在 取 食 售 
有 重组 ChiAll 的 饲料 后 ， 也 会 出 现 围 食 膜 穿 透 现象 。 

几 丁 酶 也 能 促进 昆虫 病原 真菌 对 寄主 体 表 的 穿 透 、 当 昆虫 病原 体 M. anisopliae, 
B. bassiana, Verticilium lecanii HN. rileyi 生长 在 昆虫 表皮 上 时 ， 将 分 泌 几 丁 酶 各 B-N- 
乙酰 氨基 葡 糖 酶 。 在 进行 体 表 穿 透 时 ，N .rileyw TRB) TALL BRR BLN AY 
几 耳 酶 活性 。 昆 虫 病原 真菌 几 丁 酶 基因 的 表达 受 { 种 抑制 剂 一 一 诱导 剂 系统 的 控制 。 在 这 
个 系统 中 ， 几 丁 质 和 降解 的 低 聚 产物 起 诱导 剂 作用 。 在 产生 几 了 质 的 组 织 中 ， 苦 加 入 厂 水 
化 合 物 、 脂 类 和 蛋白 质 ， 就 会 抑制 几 丁 酶 的 产生 。 

测定 表明 ， 当 … 些 种 类 的 昆虫 取 食 含 有 细菌 几 丁 酶 的 食物 时 ， 基 本 上 是 无 效 的 。 在 
人 工 饲 料 中 加 入 S. griseus AULT BE (KBE 0.09% (W/V)]， 在 稻 神 飞天 (Nilaparvata 
lugens) 的 幼虫 阶段 没有 出 现 死 亡 。 同 样 ， 在 锯 谷 盗 (Oryzaephilus mercator) 的 饲料 中 ， 
含有 1% ~2% 84 Serrstia 和 Streptomyces 的 几 丁 酶 也 没有 引起 死亡 。 这 种 几 丁 陛 的 不 活路 
性 主要 由 于 外 源 和 裂解 酶 代 痊 了 内 源 弄 解 酶 ， 在 降解 儿 丁 质 时 ， 前 者 的 敏感 性 较 弱 ， 不 如 厢 






















































































LO 第 二 章 昆虫 的 表皮 化 学 


者 有 效 。 
第 三 节 表皮 蛋白 


作为 昆虫 表皮 主要 成 分 的 蛋白 质 种 类 很 多 。 有 报道 认为 ，1 种 麻 强 (Sarcophaga bu- 
Hata) 的 幼虫 表皮 中 至 少 含有 50 A SE E UREE BS PA BY E 
段 而 并 。 既 使 1 种 民 虫 ， 体 表 部 位 不 同 ， 表 皮蛋 白 的 种 类 也 不 同 ， 表 现 出 来 的 物理 性 状 也 
不 同 。 可 是 ， 从 生化 的 角度 来 在， 昆虫 表皮 蛋白质 依 然 是 1 种 很 含糊 的 定义 ,一般 将 纯化 
卡 皮 所 得 到 的 蛋白 ， 称 为 表皮 蛋白 。 大 多 数 表皮 蛋白 的 分 子 量 为 《20~25) x 10u. 


1 表皮 蛋白 的 提取 与 命名 


昆虫 表皮 中 与 儿 丁 质 结合 的 剑 白 质 常 用 简单 方法 即 可 进行 分 离 和 纯化 。 其 方法 是 先 将 
由 幼 虫 和 师 制 备 的 粗 表皮 放 人 研 钵 中 ， 加 入 液 握 进 行 粉碎 ， 然 后 对 粉碎 的 表皮 以 低 浓度 和 
策 浓 度 盐 溶液 反复 洗 洪 和 离心 ， 除 友 可 溶性 蛋白 质 ， 再 用 8mo 的 尿素 对 沉淀 进行 抽 提 ， 
透析 抽 提 液 ， 除 去 尿素 ， 在 低 盐 浓度 下 通过 几 杆 质 柱 ， 凡 与 几 丁 质 具 亲 和 性 的 蛋白 质 便 结 
合 在 柱 上 ， 而 非 结合 性 蛋白 随 溶 液 流 出 ， 用 8mo 尿素 溶液 洗 柱 ， 这 时 所 回收 的 集 白质 即 
为 具 几 丁 质 结合 能 力 的 主要 表皮 和 址 白 。 

表皮 蛋白 的 命名 比较 混乱 ,早期 以 电泳 谱 带 的 迁移 大 小 分 为 1、2、3…… 导 ， 以 后 又 
以 分 子 量 大 小 进行 分 类 。 现 以 家 蚕 为 例 ， 介 绍 当 前 表皮 蛋白 的 命名 。 

家 和 蛋 主 要 表皮 蛋白 的 组 成 比较 简单 。 幼 虫 期 主要 有 分 子 量 为 39、22、17x 102u 的 党 
AR. MERA 29, 23, 14x 103u 的 蛋白 质 。 这 表明 两 个 虫 期 的 主要 熏 白 质 构成 是 不 
Teli, AI, Sha Rade ELA LCP 表示 ， 晤 期 则 以 PCP 表示 。 这 些 蛋 白质 按 电 洒 图谱 
的 顺序 分 别 命名 为 LCP1、LCP2、LCP3， 贤 期 的 蛋白 命名 各 为 PCP1、PCP2、PCP3。 以 
FEN EHF RRA PARED FH, BRUT RRL. ANRA 
写 ， 幼 虫 表 皮蛋 自分 别称 为 BmLCP30、HmLCP22 和 BmLCP17， 肾 的 表皮 蛋白 则 命名 为 
BmPCP29, BmPCP23 和 BmPCP14。 其 他 昆虫 的 表皮 蛋白 命名 原则 相同 。 

命名 中 出 现 的 混乱 上 要 表现 在 各 研究 者 先后 应 用 的 性 白 名 称 不 同 ， 如 BmLCP30、 
BmLCP22 和 BmLCP17， 先 前 已 经 被 命名 为 LCP1、I.CP2 和 LCP3。LCP3 的 分 子 量 以 氨 
基 雄 计算 为 17 x 103u， 所 以 称 LCP17。 但 按 核 苷 酸 序 列 推导 ， 它 的 分 子 量 为 13x 10u, 
因此 又 以 13X10?uLCP 来 表示 。 


2 不 同 虫 期 表皮 蛋白 的 变化 


Nakato 较 早 制作 LCP3 和 LCP2 的 抗体 ， 运 用 免疫 印迹 杂交 方法 了 解 家 熏 发 育 过 程 中 
表皮 有 蛋白质 的 变化 。 从 解 化 后 10h 的 个 体 中 能 被 检测 出 时 开始 ， 发 现 它 存在 于 整个 幼虫 期 
BRER, BAREA HR, 但 在 羽 化 以 后 ,可 再 次 从 体 壁 中 检测 到 。 然 而 ， 从 成 上 
体 壁 中 检测 出 的 抗原 决定 残 基 的 数量 比 幼虫 期 少 ， 另 外 ， 电泳 谱 带 也 存在 微小 的 差别 ， 由 
此 可见， 以 LCP3 的 抗体 在 成 虫 中 检测 到 的 蛋白 质 是 与 LCP3 有 相似 结构 的 异种 蛋白 质 。 

另 一 方 而 ， 从 以 PCP2 为 抗原 制备 的 抗体 能 够 与 3 种 里 表皮 和 址 白质 起 反应 ， 从 这 一 事 
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实 可 推测 ， 晴 表皮 中 的 各 种 蛋白 质 具 有 相似 的 结构 。 这 种 师表 皮 电 白质 相似 的 免疫 化 学 性 
质 在 黄 狸 猩 果 晶 中 也 可 观察 到 。 家 乔 的 PCP 与 .CP 相反 ,只 能 在 化 师 后 的 儿 天 内 从 是 外 
皮 中 检测 到 。 


3 ， 表 皮蛋 和 白质 的 结构 


HERA S 龄 初期 的 幼虫 皮 细胞 中 分 离 出 的 mRNA RRR EDNA， 输 入 载体 制 成 家 
和 蛋 表 皮 细 胞 CDNA XE, H cDNA 抗体 对 这 一 文库 进行 筛选 ， 分 离 出 数 株 LCP-cDNA 克 
隆 。 





图 3-6 表示 LCP3-cDNA 的 破 基 序列 和 推测 的 LOPS 一 级 结 枸 。 由 碱 基 序列 推测 的 再 
AR (14) FAR (26) 之 间 的 氨基 酸 序列 ， 骨 将 该 序列 与 用 Edman 方法 确定 的 纯 





A TKb 
BgHe He NV EV ET XhNcBX NrE 


5047 147 Vil 548 


GTTTGCTTCATAACGACGAA 20 


ATG CGT GTC TTT TIG GCA ATC TCC CTC TCT CTG ACA GTG GCG CTG GC GOC GAM ACT 77 
Met Arg oval-Phe-Lau-Ala-The-Cyeclau-Sar-Lau-Thr-Val-Al@eiau-AlagAlarGlu-the~ 19 


GGA AAG TAC ACT CCT TTC CAG TAC AAC CGA GTT TAC TOT ACT GTT TCT CCA TIC CTC 134 
Gly-Lye-Tyr -The-Pro~Phe-Gla+Tye-Agn-Arg-Val-Tyr-Ser-Thx-Val-Ser-Pro-Phe-Vai- 38 


TAT AAG CCA GGC CGC TAT GTA GOT GAT CCA GGC CGT TAT GAC CCC AGC CGC GAC AAC 191 
‘Tye~Lys-Pro~Gly-Aeg—Tyr-Val-Ala-Asp-Pre-Gly-Arg-Tyr-Asp-Pro-Ser-Arg-Asp-Asn- 57 


TCT GGC CGT TAC ATT COC GAC AAC TCT GGT GCC TAC AAC GGT GAC CGT GGA GAC COT 245 
Ser-Gly-Arg-Tye-Lle-Pra-Aap-Asn-Sar-Gly-Ala-Tyt-Aan-Gly-ABp-AEQ-Gly-Agp-ATg- 76 


GGT GCC GCC GGT GGC TTC TAC ACT GGA TCC GGT ACT GCT GGA GGT CCC GGA GGA GCC 305 
Gly-Ala-Ala-Gly-Gly-FheeTyr -Thr-GlysSer-Gly-The-Ala-Cly-Gly-Pra-Gly-Cly-Ala- 9$ 


TAC GTC GGA ACC AAG GAG GAC CTC AGC AAA TAC CTT GGT GAT GOT TAC AAG GGA TCC 162 
‘Tye -Val-Gly~the-Lya-Glu-Asp-Lau-See-Lya-Tyr-Leu-Gl y-Asp-Ala-Tyt-Lys-Gly-Ser- 114 


AGC ATT GTT COG CTG CCC GTC GTG AAG CCT ACC ATT CCC GTG CCA GTC ACA CCC ACA 419 
Sar-Ile-Val-Pro-Leu-Pro-Val-Val-Lys-Pro-Thr-ILa-Pro-Vat-Pro-Vai-Thr-Pro-Thr- 139 


TAC GIT GCC AGC AAG GTG GTC CCA CCC AGC GGC GCC CGC TAC CAC TAC AAA TAC GGC 476 
Tyr-Val -Ala~Ser-Lys-Val-Val-Pro-Pro-Sar-GLy-Ala-Gly-Tyr-Asp-Tyr-Lys-Tyr-Gìy- 152 


ATC ATC Cot TAC GAC AAT GAC GTC GCT CCC GAA GCT ACC ACT ACT TGT ACG AGA CCG $13 
Tle-Tla-Arg~Tye—Aap-Aan-Asp-Val -Ala-Pro-Glu-ALa-Thr-The-The-Cys-Thr-Arg-Pro- 171 


AGA ACA AGA TTC TCG CTG AAG AAG CCG GCA AGG TCC AGA ACG TTG GCA CCG AAA ACG 590 
Arg-Thr-Arg~Pha~Ser-Leu-Lya-Lya-Pro-Ala-Arg-Ser-Arg-Thr-Lau-Ala-Pro-Lys-Tr- 190 


AAG GCA TCA AGG TCA AGG GAT TCT ACG AAT ACG TTG GCC CCG ACG GPG TCA CCT ACA 547 
Lym-Ala-Sec-Arg-Ser—Arg-Asp-Ser-The-Agn-Thr-Lau-Als-Pro-Thr-val-Ser—Pro-thz- 209 


GAG TAG ACTACACTECTGACGAAAACGGTITCGTTGCTGACGGAGCTCACATCCCTAAGTAAATCTAGICGAG 720 
Gla ter 210 


ATCAATATTTTAAGGTTATTTTAGAAAGAAAAGAAAAAAAAAACGTACATAAAGCACCACTTTACTTRTACAGCS 795 
APPTGTCTAACCTICTACCTACAAGATAATTAATCAGGCTATTATTTAATGTGTTIATCATGATAAZAAAGATTG 870 


(CRCTGTGAAAAGCAAAAACAAAAAAAAAAAAAAAAAAAAA, so 


图 3-6 LCP3 基因 和 mRNA 的 结构 以 六 推测 的 LCP3 蛋白 质 -级 结构 
A. LCP3 菇 因 限 制 酶 切 位 点 。 字 母 编写 表 水 限制 性 内 雪 栈 内 切 位 点 、 
外 显 子 和 内 食 子 结构 ， 方 形 表示 外 星子 ， 折 线 专款 内 合子 ， 图 下 的 数字 表示 外 星子 的 长 度 (bp) 
B.LCP3-mRNA 碱 基 序列 《各 行 上 列 ) 和 用 此 推断 的 蛋白 质 一 级 结构 【各 行 下 列 ) 
RSMAS RMR TREY RGDIFA ARH polyA HIN S (PERES, 1995) 
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LCP3N- 末 端的 一 级 结构 相 比 ， 两 者 完全 相同 ， 说 明 cDNA 编码 了 LCP3。 另 外 ， 从 氨基 酸 
的 对 比 可 知 成 熟 的 LCP3 是 由 一 级 翻译 生成 物 切 去 16 PS SE RE, ZL 种 
富 甘氨酸 和 且 氨 酸 的 亲 水 性 蛋白 质 ， 成 熟 蛋白 质 不 含 甲 硫 氨 酸 残 基 。LCP3 的 这 种 氨基 酸 
结构 足 整 个 昆虫 表皮 蛋白 质 的 特征 之 一 - 

从 家 番 幼 虫 表 皮 细 胞 得 到 的 LCP-cDNA 克隆 ， 含 有 编码 13 x 103u 蛋白 (LCP3) 的 
mRNA 序列 克隆 。 检 索 蛋 白质 数据 库 后 得 知 : 这 种 13 x 103u 盘 白 分 子 大 小 与 黄 猩猩 果 蝇 
(Drosophila melangaster) 的 LCPIE、 烟 草 天 蛾 的 LCP14 以 及 LCP16717 等 的 幼虫 表皮 蛋白 
质 相似 ,推测 的 一 级 结构 也 显示 了 很 高 的 河源 性 。 以 家 蚕 幼 出 细胞 制 成 的 mRNA 进行 体 
外 翻译 ， 结 果 表明 细胞 中 含有 大 量 的 13-mRNA， 沪 mRNA 的 体外 翻译 产物 与 LCP3 抗体 
能 够 发 生 强烈 的 交叉 反应 。 这 些 结果 表明 13x 103u 的 LCP 在 家 午 体 内 很 可 能 也 是 证 要 的 
表皮 结构 成 分 。 然 而 ， 当 用 免疫 印迹 杂交 的 方法 检测 幼虫 外 表皮 、 体 液 、 脂 肪 体 的 抽 提 液 
时 ， 与 LCP3 抗体 能 产生 反应 的 只 有 LCP3， 央 此 在 各 抽 提 液 中 均 没 有 检测 到 。 有 关 家 蛋 
13x103u 的 LCP 以 及 它 的 mRNA 的 实体 还 有 不 少 地 方 不 清楚 ， 只 知道 它 在 皮 细 胞 中 的 翻 
详 本 当时 就 受到 修饰 。 

在 体外 非 细胞 系统 中 ,编码 13x 103uLCP 的 mRNA Ej oe OF ES E A 
增 前 出 现 的 mRNA 一 样 ， 它 人 科 邦 是 在 家 番 幼 虫 皮 细胞 中 不 被 翻译 的 mRNA 


4 ”幼虫 表皮 蛋白 基因 及 其 表达 


RBH) LCP3 基因 在 染色 体 上 占有 2.7kb， 由 5 个 外 显 子 构成 。 各 外 显 了 的 长 度 分 别 
为 : 50、47、147 和 54kb。 忆 知 在 家 乔 的 基因 组 中 经 常 分 布 着 特有 的 重复 序列 Bml AT, 
这 一 碱 基 序列 的 一 部 分 在 LCP3 基因 的 第 四 个 外 显 子 中 检测 到 。 在 LCP3 基因 的 上 游 ， 存 
在 数 个 几乎 完整 的 Bml 因子 的 拷贝 。 

由 引物 延伸 法 确定 的 基因 转录 起 始 序列 ， 在 翻译 起 始 密码 子 中 。35bp LMR 
HERRI A，31bp 上 游 处 具有 典型 的 TATA E (TATAATAA)， 在 基因 转录 起 始 位 点 
EB -105 的 位 点 上 上 ， 可 以 看 到 与 转录 因子 API 结合 区 段 极 为 相似 的 TGAATTA 序列 。 
有 趣 的 是 ， 在 编码 13x 103uLCP 的 基因 的 第 一 个 内 显 子 中 发 现 2 处 AAATGTATT 序列 ， 
而 这 … 序 列 上 游 2 个 位 点 上 ， 发 现 了 LCP3 基因 上 游 一 136 位 上 的 ATCGAGT 序列。 由 下 
这 两 个 基因 只 发 现 于 幼虫 细胞 中 ， 以 上 序列 可 能 在 调控 幼虫 表皮 蛋白 革 因 的 时 空 才 达 中 起 
作用 。 

以 cDNA 为 探 针 ， 用 northern 印迹 对 家 盘 发 育 过 程 中 表皮 蛋白 mRNA 进行 追踪 ， 发 
现 LCP3 的 mRNA 在 4 龄 以 前 ， 幼虫 取 食 期 间 的 皮 细胞 中 合成 ， 到 5 龄 第 3 天 起 慢 慢 减 
D, EBS 天 几乎 完全 消失 ， 此 后 在 里 的 末期 又 有 少量 出 现 。 这 一 结果 反映 了 LCP 的 变 
动 模式 。5 HRT HY LCP-mRNA 变动 与 体液 中 的 保 幼 激素 浓度 的 变动 是 一 致 的 。 说 明 保 幼 
激素 积极 地 参与 细胞 内 LCP-mRNA 浓度 的 维持 。 当 5 龄 第 3 天 给 予 保 幼 激素 类 似 物 时 ， 
能 捉 制 皮 细胞 中 的 LCP-mRNA 的 减少 。 通 过 核 内 第 .转录 产物 的 定量 分 析 得 知 ， 保 幼 激 
素 的 这 种 效果 不 是 保持 RNA 的 稳定 。 而 是 使 基因 转录 的 活性 化 。 由 此 可 见 ， 保 幼 激 素 诱 
导 了 LCP 基色 的 转录 。 

LCP 基因 的 转录 不 仅 受到 保 幼 激素 的 诱导 ， 同 时 也 受到 旷 皮 激素 的 影响 。 人 在 5 龄 幼 
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虫 之 前 LCP-mRNA MEETER, TES BE Re CEM AR) 减少 ， 这 时 体液 中 的 
Set Be ie SOE TY EAL, ARERI LCP 基因 的 转录 起 抑制 作用 。 与 此 类 似 的 现 
象 在 烟草 天 蛾 中 也 观察 到 了 。Hiruma 等 报道 ， 在 含 保 幼 激素 的 培养 液 中 培养 的 幼虫 皮 细 
胞 中 ， 添 加 20- 羟 基 赔 皮 酮 时 ,幼虫 表皮 蛋白 LCP-14)》 的 合成 立即 停止 ， 如 果 将 体系 中 
的 赔 皮 酮 减少 ， 则 合成 又 重新 开始 。 至 于 这 些 昆虫 激素 是 以 何 种 机 制 参与 基因 转录 凋 控 的 
还 龙 法 知道 。 

虽然 PCP-mRNA 的 情况 与 LCP-mRNA HR, UES RAMA PEMA, 
足 在 幼虫 晓 皮 期 、 羽 化 前 期 也 有 少量 表达 。LCP3-mRNA 的 这 种 变动 模式 与 体液 中 赔 
RHR RAMA, RRR TAA RARE, AEREE 
PROV BR A FETE BEBE AR OS oh BEA, 20-98 96h 后 皮 细 胞 
中 的 LCP3-mRNA Ba REA. REAR ATA, MERRE PCP2 基因 表达 
HIRA. ATR RM 10h 以 后 mRNA 4 EA, ABR ROR He A HE BY. 
值得 注意 的 是 ， 在 正常 5 龄 幼虫 LCP-mRNA 水 平 的 急剧 上 升 期 ， 出 现在 旷 皮 激素 高 
峰 期 后 约 96h。 


5 表皮 和 蛋白质 的 细胞 连接 活性 


几乎 所 有 的 真 核 细 胞 都 能 够 有 效 地 结合 胞 外 介质 (ECM) 蛋白 。 从 -系列 的 实验 中 
可 以 得 知 ，ECM 和 蛋白质 不 仅 有 连接 细胞 的 功能 ， 对 细胞 增殖 、 分 化 、 移 动 ， 甚 至 对 特定 
基因 的 表达 也 会 产生 影响 。 对 于 ECM 和 蛋白质 的 细胞 连接 ， 在 纤 攻 连 蛋白 〈fibronectin》 中 
以 精 氮 酸 、 甘 氨 酸 、 天 门 冬 酰 胺 《RGD) 的 三 联 体 结构 作为 信号 ，RGD REFRE 
蛋白 (vitronectin)、 胶 原 蛋 白 (collagen) MERA (laminin) 等 各 种 ECM 蛋白 质 
中 ,并 具有 信号 作用 。 在 细胞 结构 中 ， 属 于 整合 蛋白 超级 家 族 (integrin superffamily) 的 
膜 蛋白 ， 它 能 识别 RGD 序列 并 使 细胞 体 自身 与 ECM 结合 。 

关于 LCP3 的 一 级 结构 ， 与 脊椎 动物 胶原 蛋白 的 结 枯 极 为 相似 。 在 研究 时 发 更 ， 家 丢 
的 培养 细胞 BmN 在 铺 有 牛 血清 蛋 折 平板 上 成 为 球形 ， 而 铺 有 LCP3 的 平板 上 却 呈 平展 分 
布 ， 这 表明 培养 细胞 BmN 能 强烈 地 连接 在 平板 上 。 另 外 ， 这 种 连接 需要 2 价 阳离子 ， 但 
会 被 加 入 的 RGD SLA, H+ LCP3 属于 整合 蛋白 超级 家 族 ， 因 此 它 起 蛋白 质 的 配 体 作 
用 。 虽 然 LCP3 在 幼虫 表皮 中 存在 的 部 位 目前 还 不 清楚 ， 但 是 从 它 对 几 丁 质 和 细胞 均 表 班 
出 联接 活性 的 这 一 点 来 看 ， 也 许 起 固定 表皮 细胞 的 作用 。 


6 ”表皮 蛋白 与 表皮 性 质 


昆虫 的 表皮 不 但 因 种 类 不 同 而 外 形 各 异 ， 而 生机 械 性 和 生物 学 功能 也 各 不 相同 。 但 是 
它们 都 是 由 几 丁 -蛋白 复合 体 组 成 的 。 虽 然 几 丁 质 由 于 分 子 链 的 长 短 和 乙酸 化 程度 不 同 ， 
会 有 一 些 变 化 ， 然 而 差异 并 不 很 大 。 但 表皮 蛋白 的 变化 极 大 ， 从 而 影响 不 同 表皮 的 机 械 性 
能 。Hepburu 和 Joffe (1976), Vincent (1980) 和 Hillerton (1984) 曾经 先后 论述 过 各 种 
去 皮 的 机 械 性 能 ， 并 将 表皮 分 为 软 表皮 和 硬 表皮 两 类 ， 实 际 上 在 两 者 之 问 还 有 许多 中 间 弄 
表皮 。 宙 械 性 能 是 随 功能 而 产生 的 ， 并 有 其 特定 的 分 子 生物 学 基础 。 

昆虫 胡 皮 及 其 性 能 不 但 因 虫 种 而 并 ， 而 且 不 同 的 发 育 时 期 和 不 同 的 生长 区 位 也 有 很 大 
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差异 。 各 种 表皮 都 有 严格 的 分 层 特点 ， 原 表皮 的 外 层 是 赔 皮 前 形成 的 ， 其 蛋白 质 称 为 据 蛋 
È (pharate proteins) 或 晓 皮 前 蛋白 (pre-ecdysial proteins); 内 层 是 在 晓 皮 后 形成 的 ， 其 
FA PARSE (post-ecdysial proteins), MAA MARI REMARK, MEME 
FLSJLR AER, PERLER, EREE, HERETO, TAMEN 
HE, HHP WADRDRA A, TARR RAM. WEERA RADERAR 
化 ， 或 与 几 丁 质 以 共 价 键 结 合 ， 也 容易 抽 提 。 表 皮 中 不 易 抽 提 的 部 分 可 先 通过 水 解 ， 然 后 
再 提取 并 纯化 ， 纯 化 得 到 的 蛋白 约 占 表皮 总 蛋白 的 $S6%。 在 蝗虫 中 ,不 能 抽 提 的 只 后 表 
KH BAY 10% (Andersen and Bartett，1971)。 

昆虫 表皮 的 组 分 和 构 型 在 变态 时 发 生息 剧 的 变化 。 如 前 所 述 ， 新 表皮 的 合成 和 沉积 受 
控 于 阅 皮 酮 和 保 幼 激素 的 消 度 变化 。 事 实 表明 ， 激 素 调控 昆虫 表皮 蛋白 基因 表达 。 
昆虫 的 硬 表皮 首先 依赖 于 骨 化 作用 的 程度 ， 是 由 儿 茶 酷 胶 入 生物 的 氧化 产物 渗入 到 表 
皮 中 完成 的 ; 其 次 是 依靠 蛋白 质 的 修饰 作用 ， 并 与 蛋白 质 的 醇 水 性 能 有 关 (Hillerton and 
Vincent，1983)， 这 些 重 所 的 等 电 点 偏向 硫 性 。 软 表皮 的 骨 化 程度 很 低 ， 蛋 白质 是 亲 水 性 
的 ， 等 电 点 偏向 酸性 ， 与 水 结合 的 能 力 明显 超过 硬 表 皮 。 

在 表皮 和 蛋白 中 有 - -类 特异 性 蛋白 ， 在 1961 年 为 Weis-Fogh 所 发 更， 当时 命名 为 节肢 
弹性 蛋白 〈resilin) 。 它 具有 类 似 称 胶 般 的 弹性 ， 由 1 种 或 岂 种 蛋白 与 2-、3- 涯 氨 酸 交 联 ， 
形成 肽 分 子 内 部 热 振动 肽 链 ， 其 蛋白 质 呈 无 规则 的 旋转 。 由 于 节肢 弹性 蛋白 的 完全 不 淤 
性 ， 因 此 ， 给 研究 工作 带 来 很 多 困难 ， 至 今 所 了 解 的 氨基 酸 组 分 都 来 自 小 片 材料 《Pailev 
and Weis-Fogh, 1961, Andersen, 1971), 

AMER AAA AT RAE, WRM (Rhodnius proliras ) 5 龄 若虫 的 腹部 表 
皮 。 在 吸血 之 前 表皮 是 硬 的 ， 具 有 一 定 的 抗 性 能 力 ， 但 一 旦 开始 吸血 ,表皮 会 迅速 膨胀 起 
来 , 使 腹部 容积 变 得 很 大 。 这 种 可 塑性 是 在 表皮 pH < 6 的 情况 下 由 激素 诱导 的 
(Reynolds，1975)。 表 皮 的 膨胀 是 可 朔 的， 其 中 存在 表皮 组 分 之 间 的 相互 作用 ， 并 表现 出 
对 pH 的 依赖 性 。 多 数 种 类 的 昆虫 赔 皮 后 预 表皮 的 可 塑性 增加 也 是 由 激 农 调控 的 
(Reynolds, 1985), 

还 有 一 些 昆 虫 的 节 间 膜 有 极 大 的 伸展 能 力 。 性 成 熟 的 峻 性 蝗虫 在 产 卵 时 腹 部 可 由 原来 
的 4cm 拉 长 到 10cm， 使 腹部 能 喧 人 士 下 产 卵 。 这 种 表皮 的 半 可 塑性 (visco-elastic prope- 
ties) AEF JLT (At SFE EAR BEAR BE DOD, CR eR ge BA APE. Anderen 
(1987) 用 电泳 比较 了 蝗虫 节 间 膜 中 和 腹部 硬 表 皮 中 的 蛋白 质 ， 但 没有 发 现 质 的 差异 ， 其 
2 FEH 28x 10zu， 这 种 蛋白 质 可 能 对 表皮 机 械 性 能 起 重要 作用 。 

昆虫 的 上 疆 是 高 强度 表皮 的 典型 。 蝗 虫 和 - : 些 咀嚼 式 口 器 昆虫 的 上 颗 ， 不 但 特别 坚硬 
而 且 耐 磨 。 研 究 结果 表明 ， 在 上 里 的 切 耸 叶 表皮 中 ， 蛋 白质 和 人 金属 离子 有 很 大 的 亲 和 体 ， 
含 锌 和 锰 的 表皮 蛋白 使 上 额 切 齿 叶 变 得 十 分 坚固 

表皮 蛋白 的 主要 成 分 和 次 要 成 分 都 影响 表皮 性 质 。 因 此 ， 搞 清 表 皮 中 各 种 蛋白 成 
分 显得 非常 重要 。 近 年 来 通过 cDNA 或 基因 组 的 序列 推导 表皮 蛋白 的 氨基 酸 序列 ， 或 
FARE AL ROE DAT A EBT RA, BMT REO EE. AT 
内 和 分 子 间 的 相互 作用 以 及 进一步 了 解 表皮 的 物理 化 学 特性 和 生 牺 学 功能 都 是 十 分 有 
利 的 。 
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7 各 类 昆虫 的 表皮 蛋白 
7.1 双 起 目 


7.1.1 FRM 


TERM (Drosophila melanogatter) 3 龄 幼虫 的 表皮 ,包括 5 种 主要 的 和 几 种 次 要 
的 妥 素 提取 蛋白。 从 主要 片段 的 氨基 酸 序列 看 ,它们 是 不 同 基因 的 产物 ， 相 是 相同 基因 翻 
译 后 修饰 成 的 。Snyder 等 (1982) 报道 S 种 主要 蛋白 的 分 子 量 9 一 18X103u， 等 电 点 
pH4.4 一 5.9。 根 据 染 色 性 质 判 断 ， 没 有 一 种 主要 蛋白 是 糖 基 化 的 。 从 果 蝇 基因 组 中 分 离 
到 1 种 36 x 10u 蛋白 的 DNA， 并 进行 了 克隆 ， 总 共 发 现 5 种 基因 ， 其 中 4 RAR 
7.6kb 的 DNA 群 ,在 3 龄 幼虫 表皮 细胞 中 表达 ， 编 码 的 握 白 质 在 免疫 学 上 丰 相 关 性 ， 有 3 
种 已 明确 是 表皮 蛋白 ， 另 1 种 还 需要 进一步 鉴定 。 

在 4 种 基因 中 ,根据 cDNA 克隆 和 测序 的 结果 推导 它们 的 氨基 酸 序列 ， 并 将 纯化 的 幼 
BREE AB BME BUA N- 端 进行 测序 ， 获 得 的 分 子 量 如 下 : 

DM-LCP1: Mr=13 948/12 254, & 114 个 氨基 酸 残 基 。 

DM-LCP2:Mr= 13 487/11 809, @& 110 个 氨基 酸 残 基 。 

DM-LCP3:Mr= 11 286/10 182, & 96 FA RBH st , 

DM-LCP4: Mr= 11 979/10 322, & 96 个 氨基 酸 残 基 。 

从 纯化 蛋白 N- 端 开始 得 到 的 氨基 酸 序列 中 ， 开 头 16 SRR RE SK, TE 
mRNA 翻译 时 被 去 除 。 

DM-LCP2 有 -种 电 补 中 快速 变型 体 DM-LCPf2， 出 现在 黄 猩 猩 果 蝇 2/3 变异 品系 中 
(Snyder % 1982). 已 经 测定 的 突变 基因 序列 ， 与 DM-LCP2 序列 相 比 ， 在 两 个 位 点 上 氨基 
酸 有 了 变化 : 18 位 上 丝氨酸 被 亮 氨 酸 所 替代 ，108 ti AARE RARE. E SDS 
HERBIE DM-LCPf2 的 迁移 速率 较 DM-PCP2 快 10% ， 人 也 它们 的 分 子 量 相同 。 

FRE ERB 2/3 品系 中 ，DM-LCP3 的 基因 是 无 活性 的 ， 它 作为 易 位 因子 已 分 离 
出 一 个 启动 区 ,看 来 缺乏 DM-LCP3 的 幼虫 是 可 以 存在 的 (Snyder 等 ，1982)。 

4 种 基因 编码 的 幼虫 看 白 ， 与 男 1 种 果 量 D. miranda 中 得 到 分 离 和 测序 的 蛋白 同 源 
(Steinemann 等 ，1993)。 这 种 果 蝇 的 LCP 基因 位 于 X2 和 neoY 染色 体 上 ， 比 较 其 他 种 类 
的 果 蝇 ， 相 对 应 的 基因 位 于 常 染色 体 上 ， 它 们 的 氨基 酸 序列 略 有 差异 。 在 立 染 色 体 上 的 
LCP3 基因 只 有 在 LCP1 、PCP2 和 LCP4 的 活性 极 低 时 才 表 达 。 据 测定 D. miranda LCP 
的 分 子 量 如 下 : 

DMirLCP1:Mr=14 746/13 063， 合 122 个 氨基 酸 残 基 。 

DMirLCTP2:Mr=13 381/11 685， 含 110 个 氨基 酸 残 基 。 

DMir-LOP3/4:Mr= 11 879/10 251, & 96 个 氨基 酸 残 基 。 

LCP3 和 LPC4 在 不 同 的 染色 体位 点 上 ， 却 编码 了 相同 的 蛋白 , 说明 它 们 是 同 源 的 。 
RRB RIAA A 1 RIED. miranda 的 同 源 程度 是 : DM-LCP1 与 DMir-LCP1 为 69%， 
DM-LCP2 与 DMir-LCP2 4 73%, DM-LCP3 与 DMir-LCP3/4 为 76%, DM-LCP4 与 
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DMirLCP1 为 78%. 

果 蜗 表皮 蛋白 在 不 同 发 育 时 期 有 其 时 序 特异 性 (Chihara 等 ，1982)。1、2 龄 幼虫 的 表皮 仍 
FRR AIR], 25 3 龄 时 出 现 明显 的 差异 ， 在 3 龄 和 成 虫 之 间 又 有 了 明显 的 不 同 。 晴 的 表皮 党 
白 分 为 两 类 : 大 分 子 量 为 (40 一 90) x lu， 其 分 子 是 糖 基 化 的 .不 与 几 丁 质 结合 。 在 晴 发 育 
时 沉积 较 迟 ; 小 分 子 量 为 (5-25) x 108u， 其 分 子 并 不 糖 基 化 ,只 与 几 丁 相 结合 ， 在 晴 的 发 
育 早 期 就 开始 沉积 《Silvert 4; 1984, Doctor $; 1985, Wolfgang 等 ，1986)。 

果 坚 表皮 蛋白 基因 属于 Gort 基因 复合 体 (Gart gene-complex)， 另 1 个 基因 含 1 个 内 
AFP (Henikoff 等 ，1986) ， 基 因 产 物 是 老龄 幼 求 和 旺 的 表皮 汲 白 组 分 ， 其 分 子 星 如 下 : 

DM-PCP-Gart: Mr= 20 633/19 072, © 170 个 氨基 酸 残 基 。 

EH 1 PR D. pseudoubscura MAIR HEP, Se BL AR ADL OY Be EIN (Henikoff and 
Eghtedarzadeh, 1987) 推导 出 分 子 量 如 下 : 

DP-PCP-Gart: Mr=21 476/19 547， 含 175 个 氨基 酸 残 基 。 

Of Gart 表皮 蛋白 之 问 的 阿 源 只 有 7% 。 

Apple 和 Fristron (1991) 报道 ， 黄 猩猩 果 晶 3 种 基因 编码 旺 的 表皮 和 蛋白， 它们 受 20- 
羟基 晓 皮 酮 的 调控 ， 内 此 编号 为 EDG， 氨 基 酸 残 基数 和 分 子 量 如 下 : 

DM-EDG78:Mr= 13 344/11 581, 2 106 个 氨基 酸 残 基 。 

DM-EDG84:Mr= 20 365718 594， 含 171 个 氨基 酸 减 基 。 

DM-EDG91:Mr= 15 292/13 153, & 138 个 氨基 酸 残 基 。 

Fristron 等 (1986) 在 黄 猩 猩 果 蝇 幼虫 和 肾 中 直接 测定 氨基 酸 序列 有 DMLCPX、 
DM-LCPX2, DM-PCP8, DM-PCP15, DM-PCP19, DM-PCP21, DM-PCP25, fii 2 种 为 幼 
BREMA, ASPARREN, TMMENAF EO, VRATDB, Pied 
形成 期 ， 存 在 丁 表皮 外 层 (Wolfgang #, 1986), PCP19 和 和 PCP21 (可 能 还 包括 PCP15) 
也 存在 于 果 晶 晴 的 表皮 内 层 ， 与 几 丁 质 中 N- 乙 酰 氨 基 葡 糖 相连 结合 。 

在 PCP19 的 N- 端 序列 中 ， 开 头 9 个 残 基 与 随后 晓 皮 崩 介 导 的 蛋白 EDG-78 的 信号 序 
列 中 开头 9 个 残 基 相 同 ， 它 们 之 间 关 系 很 接近 。 推 车 EDG-78 的 分 子 量 ， 除 去 信号 肽 之 后 
是 11 581u， 显然 小 于 PCPI HATE (用 电泳 测定 结果 是 19x 103u)。 

果 蝇 黄 色 突 变 体 的 幼虫 和 成 虫 体 色 不 同 十 野生 型 ， 从 中 分 离 到 黄色 基因 (Geyer 等 ， 
1986)， 推 导出 蛋白 质 的 氨基 酸 残 基 数 及 分 子 量 如 下 : 

DM 黄色 诛 蛋 白 :Mr=60 410/58 008， 含 520 个 氨基 酸 残 基 。 

该 基因 的 产物 在 细胞 之 外 ， 幼 虫 和 成 虫 的 表皮 结构 中 都 能 测 到 〈(Kormegos and Chai, 
1992), 

关于 果 蜗 成虫 表 皮蛋 白 的 报道 很 少 ，Qiu 和 Hardin (1995) 曾经 获得 17x 103u 的 表 
RHA. 


7.1.2 FRR 


REAN (Sarcophaga bullata ) 中 已 报道 的 幼虫 表皮 蛋白 约 60% 能 洲 于 SDS 硼酸 溶液 
中 ， 已 分 离 到 21 种 不同 的 蛋白 质 。 等 电 点 聚焦 电泳 SDS-PAGE 的 PL 为 4.0~6.0, OF 
BE (16~24) x10%u, MERARI HPLC 阴离子 交换 色谱 相 结合 的 方法 和 Edman 自 
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动 降解 技术 ， 得 到 了 SB-LCP1、SB-LCP4 和 SB-LCP6 3 种 蛋白 的 N- 末 端 序列 。 

SB-LCP1 F 10 位 上 是 谷 氢 酸 。 另 有 报道 是 苯 丙 氨 酸 ， 在 24 位 上 分 别 为 天 冬 氨 又 和 甘 
AM. © SB-LCP4 中 21 位 上 是 茉 丙 氨 酸 或 赖 氨 酸 。 

SB-LCP6 的 序列 中 ， 从 20 位 残 基 开始 的 序列 与 SB-LCP4 都 可 由 SB-LCP6 水 解 出 来 ， 
而 2 种 蛋白 在 有 蛋白 酶 抽 制 剂 的 情况 下 仍然 保持 固定 比例 ， 因 此 它们 又 可 能 是 由 不 同 基 
产生 的 ,或 者 是 由 转录 后 形成 的 两 种 不 同 澡 白 (Hensel 等 ，1985)。 


7.1.3 W% 


Rii (Calliphora sp) WER RAPHRRAM SERA, 86 个 亚 单位 的 芳香 量 白 
与 血 淋 巴 的 贮存 蛋白 有 关 ， 它 们 在 新 表皮 形成 时 变化 成 为 表皮 蛋白 。 在 红头 丽 量 《Cat- 
liphora vicina) 中 分 别 获 得 2 种 业 单 位 前 体 。 分 子 最: 

CY- 芳香 蛋白 A4 前 体 :Mr= 92 340/90 735， 含 743 个 氨基 酸 残 基 。 

CYV- 芳 理 蛋 白 C223 前 体 :Mr= 92 521791 043， 含 774 个 氨基 酸 残 基 。 

两 个 亚 单 位 中 所 含 的 氨基 酸 残 基 与 血 淋 巴 蛋白 或 血 监 蛋白 同 源 性 可 达 30% 。 


7.1.4 BR 


在 100 多 种 已 测序 的 表皮 鼻 白 中 ,蚊子 的 表皮 蛋白 仅 Torre 等 (199) 纯化 和 测序 了 
1 种 。 此 后 Dotson (1998) 报道 ， 从 冈比亚 按 蚊 《Anopheles gambiae) XHP SREM 
序 的 有 见 种 表皮 蛋白 的 多 基因 族 ， 有 3 种 基因 (agep2a-c)， 各 长 约 1kb。cDNA 的 开放 阅 
BERRA, A %5% 序 列 是 相同 的 。 这 些 冈 比 亚 按 败 由 表皮 蛋白 的 转录 仅 限 于 预 肾 期 ， 
并 在 晴 的 早期 表达 。 在 推导 的 蛋白 质 氮 基 酸 序列 中 有 1 个 亲 水 区 , 与 黄 独 猩 果 蝇 的 
DM-EDG84 等 晴 特 异性 表皮 蛋白 有 明显 的 相似 性 。 


7.2 ŽA 
































7.2.1 BEAR 


WERE (Manduca serta) RRABABA RAAB RMA. MAERAH S 
龄 幼虫 期 合成 。T 类 多 数 或 全 部 在 取 食 期 ; TAERA REIRE, WAE. 
师 的 表皮 蛋白 合 或 在 始 昨 期 第 2 天 开始 。 晴 表皮 汪 白 明显 不 同 于 幼虫 表皮 重 白 ， 其 抗体 与 
其 他 蛋白 不 产生 交互 反应 。 蛋 白质 合成 类 型 的 变化 是 赔 皮 贿 和 保 激素 满 度 时 序 性 变化 的 反 
应 《Riddiford et al，1982)。 至 今 已 经 测 完 了 两 种 基因 组 和 cDNA 的 序列 ， 并 推导 了 氨基 
QP, RREAWDFRE: 

MS-LCP-14:Mr= 13 344/11 711, © 109 个 氨基 酸 残 基 。 

烟草 天 蛾 的 幼虫 表皮 晶 白 ， 延 长 序列 与 黄 猩 猩 果 蝇 幼 虫 看 白 DM-LCPI 和 DM-LCP3 
相似 ， 两 种 幼虫 表皮 蛋白 存在 免疫 交互 反应 。 这 种 相似 性 也 表现 在 麻 蝇 S. bullata 幼虫 表 
皮蛋 白 SB-LCP1 Siar ih RAY HC-LCP12 Zh, RESO WR BEE 
质 C- 未 端 区 ， 该 区 的 保守 序列 是 G…G…Y-A-E-GY…P…P (其 中 连接 符号 代表 任何 一 种 
AER) 
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烟草 天 蛾 幼 忠 的 于 类 小 白 ， 在 幼虫 停食 时 合成 。 当 时 表皮 的 结构 和 机 械 性 能 发 生变 
化 ， 表 皮 片 层 的 空间 减少 50% ~ 90% ， 表 皮 的 硬度 急剧 增加 。Riddiford 等 〈1989) 已 经 
分 离 到 1 A) i) RA, ABTS 3 种 表皮 蛋白 .也 是 属 开 类 的 ， 根 据 推导 LCP-16z17 
的 氨基 酸 序列 计算 的 分 子 量 如 下 : 

MS-LCP-16/17:Mr= 12 226/10 604， 含 94 + ABER EE, 

MS-LCP-16/17 M MS-LCP-14 2 lil, DM-LCP-1, DM-PCP-Gart 和 HC-LCP-48 之 间 
的 相似 性 非常 明显 {Hordyskiand and Riddiford, 1989). 

烟草 估量 肾 有 两 种 大 分 于 表皮 蛋白 MS-PCP120 Al MS-PCP246， 分 子 量 分 别 为 120 和 
246 X10 u 《根据 SDS 北 胶 电泳 )。 将 放射 性 B- 丙 氨 酸 注射 到 预 蝴 表皮 中 ， 证 明 它 参 与 崩 
化 作用 ， 形 成 N-B- 乙 酰 多 巴 胺 。 

另 有 一 些 作者 报道 MS PCP120 的 N- 末 端 序列 。 它 由 黄 猩 猩 果 蝇 黄色 【yellow) 位 点 
编码 ， 与 表皮 的 色素 型 有 联系 。 


7.2.2 RER 


Willis FAAR A ELA ÆR (Hyalophora cecropia) gi, 肾 和 成 虫 的 表皮 和 绰 白 进行 
丁 详细 的 研究 ， 尤 其 是 蛋白 质 在 不 同 发 育 时 和 个 同 区 位 的 特异 性 表达 。 用 等 电 点 琵 焦 电泳 
比较 了 幼虫 、 虹 和 成 屿 的 蛋白 谱 带 ， 发 现 幼虫 和 成 虫 蛋 白 的 相似 性 超过 是 表皮 蛋白 
(Willis 等 ，1981)。 不 同 部 位 上 的 差异 超过 不 同 忠 期 之 间 差异 。 蛋白 质 的 等 电 点 和 成 熟 E 
皮 的 届 曲 性 有 关 。 一 般 弹 性 表皮 含 版 性 蛋白 基因 ， 这 在 硬 表皮 中 旺 没 有 的 。 

CREP OES REN BRE, PH LKERREMEBES KES, # 
不 与 凝集 素 结合 ， 甚 至 不 能 用 考 马 斯 亮 旧 染色 ， 说 明 虱 白 中 不 存在 甘露 糖 和 N- 乙 酰 氨基 
六 乳糖 。 惜 古 比 天 蛋 峨 已 有 7 种 表皮 蛋白 获得 N- 末 端 序 列 ， 它 们 的 等 电 点 和 惜 古 比 天 乙 
的 表皮 看 白 近 似 分 子 量 (K 3-3)。 


R33 展 古 比 天 徐 表 皮蛋 白 的 等 电 点 和 分 于 量 

















Briar 来 源 等 山 点 AFH {1x 10u) 
HCLOPID RAB RA 4st 2 
HC-LCP17 4.58 23 
HCLCP45 4.96 17.3 
HC-LOPAS 4.99 16.3 
HCLCP65 m 5.3 11.5 
HCLCP66 DARRERE, ME. 5.4 14.6 
HC-LCP91 5.7 17.8 





HC LCPI2 其 有 异 构 体 ，N- 末 端 起 始 的 2 个 氨基 酸 CTS FUR BUR ME) 在 | 个 异 
构 体 中 缺失 ， 其 中 1 个 样 申 的 42 A HOH CR ALS AR, 在 36 位 点 上 早期 出 现 组 氨 
酸 。 

前 而 所 别 的 4 种 蛋白 米 自 软 表皮 ， 后 3 种 来 自 硬 表 皮 。 软 表 皮 和 硬 表皮 蛋白 在 同类 之 
向 有 相似 性 ， 但 不 同类 之 问 无 相似 性 、 TET EEK a RY A BS SIO a 、 
ARSE (S.bullatas) 的 蛋白 相似 ， 但 3 种 硬 蛋 白 之 间 无 相似 性 。 

HC-LCP12 和 HC-LCP66 已 分 别 由 Binger 和 Willis (1994), Lampe 和 Willis (1994) 
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根据 DNA 序列 推 道 出 氨基 酸 的 全 序列 、 分 子 量 如 下 : 
HCLCP12:Mr= 10 922/0 351, & 87 个 氨基 酸 残 基 。 
hC-LCP66:Mr= 13 877/12 093， 含 112 个 氨基 酸 残 基 。 


7.2.3 RE 


Nakaro 等 (1990) 较 早 从 家 蛋 幼 虫 和 师 的 表皮 中 分 离 到 了 几 丁 结合 蛋 户 。 方 法 是 用 
几 丁 柱 上 的 亲 和 人 性 色谱 ，Q 从 两 种 不 同类 型 的 表皮 中 给 出 3 种 与 几 丁 结合 的 主要 组 分 ， 还 有 
几 种 次 要 组 分 。 纯 化 的 晴 表 皮蛋 哲 BM-PCP2，Mr= 26 31$， 含 253 个 氨基 酸 残 基 。 推 断 
信 导 肽 切除 点 有 两 个 ， 分 别 在 18 LAM 19 位 丝氨酸 之 间 ， 和 22 位 再 氨 酸 与 23 位 谷 
氨 酸 之 间 ， 在 序列 中 丙 氨 酸 和 且 氨 酸 残 基 的 比例 很 高 ， 并 表现 出 一 些 竺 异性 。 如 2 个 特征 
性 序列 主题 ， 重 复 多 次 ， 但 其 中 略 有 变化 : Ala-Pro-Ala-His-Glu- (Asp/Ser) -Trp-Asn 和 
{Ile/Val)-(Len/Ala)-( Asp/Glu)-Thr-Pro-Giu-Val-Ala-(Gln/Ala)-Ala-Arg- Ala-Ala- His- Leu 
(Ile) - (Ala/Ser) -Ala (Leu/His), 3 t 种 幼虫 表皮 蛋白 BM-Pre LCP30，Mr= 22 442, 
A 210 个 氨基 酸 残 基 。 具 有 不 同一 般 的 序列 ， 在 168 位 点 上 ， 有 了 胱 氨 酸 残 基 ， 这 种 残 基 在 
表皮 中 比较 少见 ， 一 般 只 出 现 于 信号 肽 区 。 

Nakato 等 (1997) 后 来 又 纯化 了 家 蚕 幼虫 表皮 蛋白 LCP17 和 LCP22， 并 进行 了 D- 
NA 克隆 。 当 时 盐酸 肌 的 抽 提 物 分 离 和 提纯 以 后 ， 获 得 LCPI7、LCP22 和 LCP30 3 种 和 几 
本 结合 的 表皮 和 蛋白。 它们 在 锋 化 后 24h 开始 出 现 ， 存 在 于 整个 幼虫 期 的 表皮 中 ， 至 末 龄 时 
增 芭 最 高 值 ， 都 在 赔 皮 期 间 合 成 并 逐步 积累 。LCP22 在 幼虫 - 晴 转 化 时 消失 ， 到 成 贝 期 就 
WRAL 

根据 cDNA 克隆 的 核酸 序列 推导 LCP17 的 基本 结构 在 17 一 26 位 点 上 有 Asp-Val-Ser- 
Hislle-AlaLys-SerAsp-Gla。 从 蛋白 质 序列 测定 纯化 的 LCP17 的 N-WF 3 Æ 16 个 氨基 
酸 残 基 的 范围 有 1 MK ORR MMS K 

LCP22 由 直接 氢 基 酸 序 列 获得 1 个 双重 N- 末 端 序列 (Tyr/Lys-Glu/Asn-Asn/Pro-Glu/ 
TyrPhe/Arg-Tyr)， 因 此 纯化 的 片段 LCP22 有 两 个 不 同 氨基 酸 末端 构成 的 特异 性 功能 区 ， 
结合 LCP22cDNA 序列 推导 的 基本 结构 中 ,在 20 位 点 上 有 工 个 Tyr-Glu-Asn-Glu-Phe-Tyr 
序列 ， 在 27 -32 位 点 上 有 1 个 Lys-Asn-Pro-TyrArg-Tyr 序列 。 这 些 在 1~19 位 点 上 先导 
序列 中 ,大 多 数 残 基 都 是 疏水 的 ， 因 而 都 是 信 叶 区 ， 成 为 成 束 肽 时 ， 在 Arg19/Tyz20 和 
Lys20/Lys27 处 切除 。 

推测 的 LCP17 和 LCP22 的 氨基 酸 序列 与 其 他 屁 虫 表皮 蛋白 有 明显 的 相似 性 ， 尤 其 与 
ML RIRÉI LCP14 (Rebers and Riddiford, 1988) 与 黄 猩 猩 果 蝇 的 LCP] 和 LCP 也 有 很 
大 的 相似 性 。 比 较 双 起 目 、 鳞 起 日 和 直 起 目 昆虫 表皮 和 蛋白 的 主题 如 Andersen 等 (1905) 
FATS OARS, RAR UTNE AR AP FTE OT BL PAR EE RE, AULT ee 
蛋白 之 间 稳 定 结构 中 起 十 分 重要 的 作用 。 家 午 3 种 幼 下 的 表皮 蛋白 的 分 子 量 如 下 : 

BmLCP17:Mr=17 000/13 700， 含 127 个 氨基 酸 残 基 。 

BmLCP22:Mr= 22 000/16 900， 含 142 一 149 个 氨基 酸 残 基 。 

BmLCP30:Mr=30 000/22 420, $ 210 个 氨基 酸 残 基 。 

Nakato 等 《1997) 指出 ，LCPI7 和 LCP22 与 LCP30 无 同 源 性 的 生物 合成 mRNA 水 
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半 上 有 时 序 性 调节 程序 ， 受 到 保 幼 激素 滴 度 的 控制 。LCP30 与 几 丁 质 结合 能 力 很 强 ， 并 
有 表皮 与 细胞 的 连接 功能 ，L.CP17 和 LCP22 虽然 也 与 儿 卫 质 结合 ， 但 无 细胞 结合 活性 。 


7.3 HMA 


EHF 


RHA (Tenebrio molitor) 是 鞘 姐 目 中 报道 表皮 有 蛋白 序列 的 唯一 虫 种 ， 其 幼虫 的 并 
化 表皮 色 洋 较 浅 ， 成 忠 表 皮 都 是 骨 化 的 ， 而 且 颜 色 很 深 。 幼 虫 与 旺 的 表皮 蛋白 有 明显 的 盖 
异 ， 但 各 时 期 虫 体 上 不 同 部 位 之 问 的 盖 异 更 为 明显 。 幼 虫 或 师 的 表皮 在 赂 皮 前 和 成 熟 时 差 
别 很 小 (Andersen，1973)。 但 在 成 虫 腹部 背 板 和 腹 板 之 间 存 在 差异 。 成 虫 表皮 中 甘氨酸 
含量 是 丙 握 杖 的 2 倍 ， 而 在 幼虫 和 里 的 样品 中 两 者 的 比例 正好 相反 。 

从 SDS-PAGE 凝 胶 电 泳 得 到 的 结果 表明 ， 黄 粉 甲 预 虹 和 肾 的 表皮 的 可 溶性 蛋白 细 分 
有 有 很 大 的 相似 性 ， 帅 与 预 成 虫 的 表皮 无 相似 性 (Andersen，1975)。 

Roberts 和 Willis (1980), Lemoine 和 Dalachambre (1986) 报道 了 幼虫 和 贤 的 表皮 有 蛋 
白 有 很 大 的 根 伏 性 。 但 与 成 虫 的 则 明显 不 同 。 从 电泳 谱 带 中 看 出 ，1 种 水 洲 性 蛋白 的 分 子 
量 约 为 18x 103u， 占 水 溶性 蛋白 重量 的 10% ， 它 的 抗 血 清 与 34 一 35X103u 化 白 也 有 交叉 
反应 。 

Lemoine 等 〈1989) 研究 了 抗 水 溶性 表皮 蛋白 的 单 克隆 抗体 (MABs)， 分 离 到 16 种 
稳定 的 表皮 抗体 ， 其 中 有 1 种 MAB， 能 专 一 性 识别 分 子 量 20 x 103u 的 成 虫 蛋 白 ， 表 明 与 
幼虫 或 师表 皮蛋 白 或 与 来 自 血 淋 巴 或 脂肪 体 的 成虫 恒 白 无 交叉 反应 。 抗 体能 识别 翅 蒜 或 腹 
板 中 开头 30 个 螺旋 片 层 的 20 x 103u 蛋白 ， 这 种 蛋白 存在 于 临近 赔 皮 前 和 刚 晓 皮 的 表皮 中 
心 及 皮 细 胞 分 泌 的 厢 泡 中 。 

Bouhin (1992) 能 观察 到 晴 与 成 虫 分泌 表 皮 时 的 mRNA 转录 物 有 很 大 的 差别 ， 这 
与 者 皮 中 获得 的 蛋白 电泳 谱 带 是 … 致 的 。 用 免疫 印迹 翻译 产物 和 抗 20 x 103u BEG HY 
MAB, 识别 了 工 个 成 虫 特异 性 蛋白 ,初步 测 定 分 子 最 约 为 22 x 103u， 称 为 TM-ACP22， 
对 应 的 mRNA 存在 于 运 蒜 的 皮 细 胞 中 ， 出 现在 预 成 虫 开 头 Soh, Ze HL MA 1d 消失 。 
mRNA 在 皮 细 胞 中 的 表达 只 限于 分 泌 表皮 的 区 域 ， 以 后 的 骨 化 程度 很 高 。 

Chazles 等 (1992) 克 隆 并 测序 了 cDNA, CHEFA TARDAS 1 种 蛋白 ,分 子 量 约 
18x 103u, 纯 化 并 测定 了 1 个 片段 的 序列 。 合 成 的 寡 核 音 酸 序列 为 Ala-Glu-Pro- Psp-Gly, 并 
被 用 来 筛选 cDNA 文库 。 该 文库 由 预 成 由 的 刻 皮 细胞 构建 最 终 克隆 了 cDNA。 用 原 位 杂 
交 确 认 ， 对 应 的 RNA 仅 限于 某 些 皮 细 胞 中 。 这 种 皮 细 胞 分 族 的 表皮 都 是 注定 要 骨 化 的 ， 
它 在 预 表皮 开始 沉积 时 出 现 ， 直 到 赔 皮 后 12h。 由 cDNA KENAR, KEHA 
208 个 氨基 酸 残 基 ， 重 白质 被 命名 为 TM-ACP20。 

综合 上 述 两 种 成 虫 表皮 蛋白 ， 根 据 完全 序列 报道 和 电泳 测定 的 分 子 量 如 下 ， 

TM-ACP22:Mr= 20 701/18 733， 含 180 个 氨基 酸 残 基 。 

TM-ACP20:Mr=20 070/18 398， 含 191 个 氨基 酸 残 基 。 

据 Charles % (1992) 和 Bouhin 等 《1992) 报道 ， 在 上 述 成 虫 表 皮蛋 白 中 ， 富 甘氨酸 
区 连接 1 个 亲 水 区 。 
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此 后 ， 在 黄粉 甲 预 肾 表 到 中 义 分 别 纯化 和 测序 了 TM-PCPEla TM-PCPF1 的 全 氨基 上 酸 
IEJ] (Andersen et al, 1995; Haebel et al，1995)。 它 们 作为 幼虫 和 肾 预 表皮 的 共同 蛋白 ， 
类 型 之 间 仅 微 小 变化 。 高 度 琉 水 性 重复 上 题 Ala-Ala-Pro- (Ala/Val) 超过 常量 23 倍 。 
TM-PCPEL 的 Mr=23 188。 

Andersen 等 利用 电 射 电离 质谱 仪 (electrospray，ionigation mass spectrometry, ES- 
IMS) 和 等 离子 体 解吸 质谱 仪 (POMS) 分 析 了 黄粉 甲 幼虫 和 里 表皮 中 6 种 表皮 蛋白 的 序 
列 。 发 现 很 多 表皮 蛋白 是 多 种 异 构 的 混合 物 ， 其 中 以 1 种 为 主 ， 几 种 为 辅 ， 并 详细 报道 了 
各 异 构 体 之 间 的 差异 。6 种 预 师表 皮蛋 白 和 3 种 幼虫 表皮 蛋白 的 异 构 体 如 下 : 

TMPCP-Gla 的 Mr=20 850, & 1 211 个 氨基 酸 残 基 。 

TMPCP-Glb 的 Mr= 20 867.8。 

TMPCP-Gle 的 Mr= 20 878.8. 

以 上 3 种 异 构 体 中 ， 以 Gla 为 主 ， 其 余 两 种 含量 很 少 。 

TMPCP-Hla 的 Mr= 18 927.7。 

TMPCP-Hlb 的 Mr= 19 986.8. 

TMPCP-Hle 的 Mr= 19 182.75 
其 中 Hc 的 量 很 多 ， 其 余 两 种 较 少 。 

‘TMPCPGla 的 Mr= 15 856.80 PCPCIb 的 Mr=15 887.2, & 161 个 氨基 酸 成 基 

其 中 以 Clb 为 主 。 

在 幼虫 表皮 蛋白 中 分 离 到 3 种 异 构 体 : 

TM-LCPA1a 的 Mr=17 692.5, # 174 个 氨基 酸 残 基 。 

TM-LCPA2b 的 Mr=12 273.0, £ 117 个 氨基 酸 残 基 。 

TM-LCPA3a 的 Mr= 13 974.3， 含 134 个 氨基 版 残 基 。 

黄粉 甲 的 6 种 幼虫 - 肾 表 皮蛋 白 的 完全 毛 基 酸 序列 中 ,反映 出 主要 组 分 是 碱 性 和 微 酸 
性 蛋白 。 这 些 蛋 白 与 其 他 昆虫 的 表皮 蛋白 有 了 明 昆 的 相似 性 。 在 3 种 微 酸性 的 幼虫 -里 黄粉 
甲 表 皮蛋 名 中 ， 有 66 个 残 基 的 中 心 亲 水 区 ， 与 双 起 日 黄 猩 狸 果 蝇 、 鳞 起 目的 惜 占 比 天 和 
蛾 、 直 起 目的 飞 蝗 表皮 蛋白 有 相似 的 区 ; 有 3 个 幼虫 - 晤 碱 性 表皮 蛋白， 其 中 有 51 个 残 基 
的 亲 水 区 与 飞 凰 预 成 虫 表皮 的 2 种 恒 自 是 共同 的 。 如 TMPCP-Ala 中 心 的 亲 水 区 与 LM- 
ACP7 的 序列 有 78% 相同 ， 与 LM-ACP8 有 65% 相 同 ， 与 LM-ACP9 有 65% 相 同 ， 与 TM- 
ACP20 有 51% 相 同 与 DM-EDG84 有 68% 相 同 ， 与 HC-LCb66 有 53% 相 同 。 但 主要 保守 
置换 都 不 在 相同 的 位 点 上 。 可 见 黄粉 甲 幼虫 -是 表皮 乍 白 也 与 蝗虫 成 时 表 皮 量 册 相 似 ， 经 
常 出现 的 短 序列 主题 都 是 Ala-Ala-Pro-AiayVal。 昆 虫 不 同 目 之 间 表 皮 量 白 的 相似 性 表明 ， 
序列 保守 性 在 功能 上 有 十 分 重要 的 意义 (Andersen $, 1997), 


7.4 HA 























7.4.1 Mb 


经 多 年 研究 ， 对 飞 蝗 (Lorusta migratoria) 的 表皮 量 白 性 质 和 分 子 基础 ， 特 别 是 不 
同 部 位 表皮 的 机 械 性 质 的 差异 已 经 具有 较 多 的 了 解 。 赔 皮 以 后 表皮 蛋白 的 谱 带 会 发 生 殷 出 
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变化 ， 预 车 忠和 预 成 虫 的 表皮 蛋白 分 别 区 别 于 它们 成 熟 表 皮 。 赔 皮 后 1d 的 抽 提 物 中 ， 已 
经 见 不 到 预 成 虫 的 表皮 蛋白 , 说明 晓 皮 后 蛋白 由 于 骨 化 作用 已 无 法 抽 提 (Andersen and 
Hiirup，1987)。 从 飞 蝗 成 虫 腹 部 表皮 提取 的 蛋白 ， MAMRE ER, REH, 
Sa AT 2d 只 有 量 的 差异 。 

虹 皮 后 的 骨 化 作用 使 表皮 蛋白 分 为 两 类 ， 成 蝗 赔 皮 前 的 表皮 约 食 80% 的 蛋白 ， 其 中 
有 8% 的 蛋白 不 能 用 6mol 腺 素 抽 提 。， 估 计 它 们 与 几 耳 质 形成 共 价 键 结合 。 

蛋白 质 的 主要 部 分 可 以 用 酸性 (<pH4) RME (> pHI0) 溶液 抽 提 ， 仅 -小 部 分 蛋 
白 可 深 于 pH7~ 10 溶液 中 。 降 温 到 20 已 可 以 提高 蛋白 的 溶解 度 (Andersen et al., 1986). 
双向 凝 胶 电泳 表明 飞 蝗 的 预 表 皮 含 有 100 种 以 上 的 蛋白 ， 它 们 分 别 构成 区 位 的 差异 。 比 较 
后 是 腿 节 、 胸 部 腹 板 、 腹 节 及 节 间 膜 ， 以 及 前 起 和 后 起 的 表皮 蛋白， 发 现 信 中 有 很 多 蛋白 
无 区 位 差异 。 但 往往 染色 程度 不 同 ， 有 此 蛋白 仅 限 丁 少数 部 位 中 。 前 起 和 后 怒 有 相同 的 蛋 
白 谱 带 ， 明 显 不 同 于 其 他 区 域 。 谱 带 中 7、8、19、63 、64 和 65 号 蛋白 存在 于 翅 突 中， 在 
腹部 含量 很 少 ， 在 胸部 和 腿 季 中 几乎 没有 《Andersen，1986)。 

有 些 晓 上 前 表皮 蛋白 已 经 利用 离子 交换 气 谱 、 凝 胶 过 滤 和 逆 相 HPLC 结合 的 方法 得 
到 纯化 。 蛋 白质 的 聚集 强度 对 纯化 有 妨碍 ， 因 此 在 操作 过 程 中 ， 需 要 使 用 脲 的 浓缩 液 ， 以 
保持 货 白 质 的 可 游 性。 大 多 数 蛋 白质 是 高 度 划 水 的 ，-- 般 富 含 丙 氨 酸 HAM, PAR, 
HARARE, 

Ra ANE ASA pl4~4.5. ROKER M RMB, FRR), 
(10~30) x1I0u, RAR EZ Ae, SER M AT E 

成 蝗 中 已 获得 10 Ft ee G56 2 EP) 2 A US 3 种 小 蛋白 。 
这 些小 蛋白 根据 2 种 来 自 4 RHE, 1 种 来 自 钞 皮 后 的 沙 蝗 成 虫 。 已 知 各 种 蛋白 
的 氨基 酸 序列 如 表 3-4。 






































R34 蜂 虫 表皮 蛋白 的 比较 








名 称 来 源 分 了 量 (u) 氨基 酸 残 基数 作 者 
LM-ACP7 FELII 13 423 131 Arogh , 1995 
LM-ACP8 AERE 15 224 148 Klesrkor $, 1989 
LM-ACPI9 起 预 表皮 16 127 157 Korgh 3, 1995 
LM-ACP38 BRE 15 320 163 Hgjrup 等 ，1986 
LM-ACP63 HRA 14 492 157 Krogh 3%, 1995 
LM-ACP64 WHEE 14 050 152 Krogh $, 1995 
LM-ACP65 ANRE 13 318 145 Krogh F, £995 
LM-ACP672 PAK 9 862 98 Andersen 等 1993 
LM-ACP67b HEE 10417 104 Andersen 等 1993 
LM-ACP7O B, AHRR 8314 88 Andersen 1993 
LM-NCP76 Wy ENRE 13 695 139 Anderen 等 1993 
LM-NCP62 PRERE 9052 88 Nehr F, 1992 
LM-NCPS5 中 龄 苦 虫 表皮 3216 33 Nghr 4, 1992 
LM-ACP-add4 IR RW BE A 12 246 106 Talbo $, 1991 
LM-ACP-add5 ELLLER 8 930 82 Jespersen 9, 1995 








在 蝗虫 晓 皮 之 前 形成 的 表皮 ， 蛋 白质 明显 呈 夏 性 ， 生 为 醇 水性， WETERE 
酸性 ， 上 其 亲 水 性 《Andersen，1988) ， 但 蛋白 中 氨基 酸 序列 是 相同 的 。 
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暗 皮 前 蛋白 LM-ACP7, LMACP8, LM-ACP19 酸性 很 强 ， 和 暗 皮 后 蛋白 LMAbd-4、 
LMAbd-5 和 SgAbd-5 具有 相似 的 序列 (Andersent et al，1995)， 最 明显 是 在 暗 皮 前 蛋白 和 
LMOAbd-4 的 中 心 区 和 相当 于 LmAbd-5 和 SgAbd-5 的 C- 末 端 部 分 。 

性 成 熟 的 雄 星 和 肉 蝗 的 内 表皮 和 蛋白， 在 两 性 之 间 和 区 位 之 间 只 存在 数量 上 的 差异 。 
Abd-1 在 雄 蝗 表 皮 中 几乎 没有 ， 而 在 肉 几 腹部 是 主要 和 蛋白， 在 沙 蝗 的 表皮 蛋白 的 抽 提 物 
H, 约 占 40% (Andersen，1988)。 这 与 礁 蝗 腹部 4 5, 6 和 7 节 的 节 问 膜 特别 寅 于 伸展 
性 和 黏 弹性 有 重要 关系 。 

节 间 膜 的 恭 弹性 是 由 于 皮 表 是 一 种 贷 白 质 复 合 物 。 儿 丁 绎 维 的 方向 通常 自 几 丁 微 丝 方 
向 钊 展 ， 对 材料 的 硬度 没有 作用 ， 节 间 膜 中 蛋白 质 的 主要 部 分 是 在 性 成 熟 前 沉积 的 ， 当 时 
并 无 伸展 人 性， 后 来 转化 为 有 高 度 伸 展 能 力 和 黏 弹性 的 材料 ， 依 赖 于 JH 滴 度 的 增加 Ty- 
chsen and Vincent，1976) ， 这 种 机 械 性 能 的 变化 ， 在 24 内 完成 。 这 是 由 十 表皮 鼻 白 之 间 
相互 作用 的 减弱 ， 或 者 是 由 于 膜 内 pH 和 离子 强度 的 变化 。 

ACP-19 的 异 构 体 中 ，36 位 点 上 的 束 氨 酸 被 苏 氨 酸 取代 ，ACP-70 的 异 构 体 是 82 位 点 
上 的 酷 氨 酸 被 茶 丙 氨 酸 取代 。 在 LM-ACP-abd9 蛋白 中 含有 后 翻译 修饰 作用 ， 它 们 的 NOR 
端 是 焦 谷 氨 酸 ，C- 未 端 是 业 氨 酰 俩 ， 还 有 一 些 苏 氨 酸 带 有 N- 乙 酰 半 乳糖 肤 残 基 。 

从 蝗虫 预 表 皮蛋 白 区 域 定 位 中 最 常见 的 氨基 酸 残 基 是 丙 氨 酸 、 有 睛 氨 酸 和 上 氨 酸 ， 或 者 
是 甘氨酸 、 酯 氨 酸 和 亮 氨 酸 。 在 富 丙 氨 酸 区 中 常见 Ala-Ala-Pro-Ala/Val 重复 ， 在 9 种 已 报 
道 的 预 表皮 和 蛋白 中 ， 这 种 重复 序列 出 更 了 62 次 ， 其 中 50 次 是 AAPA，12 UE AAPV, 这 
种 重复 序列 也 存在 于 若虫 赔 皮 后 蛋白 中 ， 在 赔 皮 后 成 中 表皮 蛋白 中 却 至 今 尚 未 发 现 。 

骨 化 以 后 表皮 变 硬 但 不 脆 ， 具 有 较 弱 的 弹性 ， 可 弯曲 而 不 破碎 ， 并 存 外 力 消 除 厅 能 回 
复 到 起 始 状态 。 表 皮 的 不 同 机 械 考 能 是 由 天 皮 失 水 和 芳香 残 基 的 增加 造成 的 。 在 骨 化 时 儿 
茶 酸 和 看 白 交 联 ， 有 关内 容 将 在 下 一 节 中 讨论 。 

总 之 表皮 蛋白 的 序列 是 1 种 不 同 小 主题 组 成 的 集合 体 ， 它 们 之 间 以 各 种 不 同方 式 联结 
在 一 起 ， 有 些 主题 ， 特 别 是 亲 水 性 的 ， 它 与 专 一 性 识别 和 骨 化 过 程 有 关 ， 而 疏水 性 的 主要 
功能 是 形成 蛋白 的 折 登 构 型 ， 使 分 子 有 弹性 和 可 塑性 。 


7.4.2 De 


在 性 成 熟 的 成 蝗 腹 部 表皮 中 ，Andersen (1995) 已 经 抽 提 到 7 种 表皮 和 蛋白， 并 且 进 行 
了 纯化 种 测序。 这些 蛋白 在 预 成 虫 中 是 不 存在 的 ， 可 能 是 在 锐 皮 以 后 沉积 为 内 表皮 ， 所 有 
蛋白 都 含 在 一 般 表 皮蛋 白 中 ， 具 有 Rebers-Riddiford 相同 的 序列 ， 其 N- 端 由 焦 谷 氨 酸 残 基 
封闭 ， 大 多 含 1 个 或 多 个 六 乙酰 已 糖 胺 残 基 ， 排 测 N- 乙 酰 半 乳糖 肪 (GalNAC) 以 O 键 连 
接 到 苏 氮 酸 或 丝氨酸 残 基 上 ， 另 1 种 蛋白 由 跟 基 封闭 的 C 来 端 。 蛋 白质 非 糖 基 化 形式 的 
PFE O~20) x103u。 

SgAbd-1 的 分 子 量 19.7~20.3x 103u，N- 乙 酰 已 糖 胺 的 修饰 后 ， 每 个 残 基 增 加 分 子 量 
203.20， 全 序列 共 185 个 氨基 酸 残 基 ， 整 个 蛋白 N- 末 端 是 封闭 的 。 

全 蛋白 胰 蛋 白 酶 降解 ， 用 Edman 降解 测序 获得 T1-10 的 10 HK, SELIA E K 
降解 获得 C1-9 的 9 种 多 肽 ， 用 Giu-C 和 Lys-C 肽 的 重 白 内 酶 分 别 获得 11 和 6 种 多 肽 。 

SgAbd-1、SgAbd-3、SgAbd-4、SgAbd-6 和 SgAbd-8 相似 序列 比较 ，SgAbd-9 分 FÈ 
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13.5 10 u. 

从 中 可 以 看 出 ， 沙 凰 的 8 FARE Je Be AD K 2 种 晤 皮 后 蛋白 (Talb 
et al 1991, Jespersen et al, 1995) 都 含有 1 个 高 度 保守 的 序列 (65 一 87 个 残 基 )。 沙 星 8 
个 序列 与 果 蜗 幼虫 和 肾 表 皮蛋 白 ， 家 和 蛋 、 烟 草 天 赋 幼 虫 表 皮蛋 白 都 内 合 Rebers-Riddiford 
保守 序列 (GxsGxge YXAXEXGYXyPXoP) (Rebers and Riddiford, 1988) 在 完全 型 突变 体 
中 截 去 了 2 个 CAR aR RE. 

沙 蝗 8 种 表皮 蛋白 所 含 的 主题 Pro-Thr-Pro-Pro-Itc-Pro， 也 存在 于 果 蝇 幼虫 表皮 中 
(Snyder et 直 ，1982)。 在 其 他 几 种 表皮 蛋白 中 ， 有 关 的 富 且 氛 酸 区 ， 在 沙 蝗 蛋 白 中 主题 的 
第 二 位 上 的 苏 氨 酸 ， 有 1 个 O- 键 连接 的 N- 乙 酰 已 糖 残 基 ， 而 在 果 蝇 表皮 蜗 白 中 苏 妃 酸 并 
AGREE (Silvert et al，1984)。 蛋 白质 之 间 的 相似 性 超过 Rebers -Riddiford 保守 序列 ， 森 
间 长 度 的 间隙 播 在 序列 中 心 附近 ， 在 N- 末 端 区 有 保守 位 点 ， 除 2 个 序列 以 外 ， 其 余 各 序 
列 都 有 2 个 严格 保守 的 甘氨酸 和 第 三 个 甘氨酸 ， 而 且 像 芳香 基 或 疏水 性 等 功能 性 残 基 中 那 
样 ， 在 某 些 位 点 上 也 有 明显 的 相似 性 。 

根据 序列 的 特异 性 ，Andcrsen (1998) 将 沙 蝗 的 表皮 租 白 列 为 Rebers-Riddiford 保守 
序列 中 的 | 个 亚 类 ， 称 为 RR-1 亚 类 。 在 这 亚 关 中 还 包括 黄 猩 猩 果 蝇 中 幼虫 表皮 强 白 和 另 
工种 果 蝇 (D. mirada) 的 精 表 皮 便 白 ， 以 及 飞 蝗 的 内 表皮 和 蛋白。 它们 主要 存在 于 柔软 可 
弯曲 的 含水 合 物 的 表皮 中 。 在 双 翅 日 幼虫 表皮 、 节 间 膜 和 蝗虫 内 表皮 中 ， 一 般 都 是 亲 水 性 
的 。 

另 一 类 Rebers-Riddiford 保守 序列 的 表皮 蛋白 含 GFNAVY 主题 ， 序 列 中 缺少 谷 氨 酸 
RE, 在 C- 末 端 扎 2 个 腊 氮 酸 残 基 ， 这 一 亚 类 称 为 RR-2 亚 类 。 在 黄粉 甲 幼虫 和 成 虫 、 蝗 
虫 预 表 皮 和 惜 古 比 天 给 峨 幼虫 及 肾 表 皮 中 都 有 存在 。 在 异 古 比 天 和 峨 中 得 到 的 HC-CP66， 
ERR -类 ， 存 在 于 幼虫 的 气管 、 肾 起 和 帅 的 骨 片 中 。 

会 RR-2 亚 类 的 表皮 趋向 于 骨 化 别 变 硬 。 从 中 也 说 明 不 同类 型 的 表皮 所 反映 的 机 械 性 
能 。 表 皮蛋 白 和 几 丁 质 纤 丝 的 复 谷物 给 表皮 各 种 硬度 、 延 展 性 、 坚 癌 性 、 水 合 能 力 和 抗 隆 
解 能 力 。 

成 星 晓 皮 前 后 抽 提 到 的 蛋白 质 的 主要 区 别 是 骨 化 与 否 。 性 成 熟 的 肉 虫 或 雁 丘 的 季 间 刚 
之 问 机 械 性 能 不 同 。 雌 的 有 极 大 的 延展 性 ， 而 雁 的 伸 长 能 力 很 小 。Abd-l 与 Abd-6 是 性 成 
部 肉 蛛 腹 部 表皮 蛋白 的 主要 组 合 。 在 沙 蝗 肉 虫 表皮 可 抽 提 蛋白 中 分 别 是 429 FM 90%, H 
在 雄 贝 中 仅 20% 和 1% 。 在 飞 蝗 中 也 是 这 样 。 但 这 两 个 种 的 胸部 表皮 内 Abd-1 与 Abd-6 部 
很 少 ， 较 多 的 是 Abd-2、Abd3、Abd-4 和 Abd-S. MEAS IAES Di & SL BLY E G ERR E 
片 或 节 间 膜 中 是 相同 ， 但 两 种 的 节 间 腊 延 展 性 相差 10 f. Andersen (1998) 认为 差别 在 
于 表皮 中 几 耳 纤 丝 系统 的 微 梅 型 不 同 。 在 雄 虫 节 间 膜 中 ， 凡 丁 纤 丝 基 螺 旋 型 ， 而 在 肉 虫 中 
时 平行 排列 ， 拉 动 纤 丝 时 向 平行 方向 伸 长 【Vincent，1995]。 

Æ KERRE Abd-4、Abd-6 和 Abd-8 中 ,在 富顺 氨 酸 区 有 1~3 个 N- 乙 酰 半 乳糖 胺 
残 基 ,以 0 - 键 与 苏 氨 酸 残 基 连 接 (Talbo et al，1991)。 沙 蝗 的 内 表皮 与 此 相似 ， 通 过 酸 
竹 水 解 ， 失 去 乙酰 基 团 ,分子量 203u， 用 酸 处 理 能 水 解 它 们 与 苏 氨 酸 或 丝氨酸 连接 键 。 
Abd1 和 Abd-6 在 性 成 熟 的 峻 蝗 腹部 节 间 模 中 ,产生 高 度 伸展 性 ， 程 度 过 远 超过 雄 虫 、 
Abd-6 酸性 较 强 而 Abd-S 硬度 较 大 。 
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Abd-1 不 同 于 其 他 表皮 和 蛋白， 在 N- 未 端 有 保存 86 残 基 的 中 心 区 ， 其 中 26 34 EE A 
AM, HATS 7 TAMAR 1 行 的 序列 。 由 上 于 含 睛 氮 酸 亚 氨基 闭 的 肽 键 有 限 的 旋 
转 ，Abd-1 的 N- 末 端 区 比 其 他 肘 键 少 季 蔬 性 。Abd-1 作为 黏 弹性 节 问 膜 上 的 优势 蛋白 ， 对 
膜 的 机 械 性 能 有 很 大 的 关系 。 

骨 从 飞 蝗 已 测序 的 LMAbd-1 和 LMAbd-5 和 沙 蝗 的 相 比 ， 有 很 大 的 相似 性 。 以 LMbd 
-5 与 SgAbd-5 为 例 ， 两 者 仅 2 个 位 点 上 有 上 变化， 如 丝氨酸 取代 苏 氨 酸 ， 异 亮 氨 屋 取代 高 
氨 酸 (Jespersen et al, 1995), Æ LMAbd-4 和 SgAbd-4 中 5 个 位 点 有 变化 ， 位 点 4 丝氨酸 
RRRAM, 7 位 点 上 人 省 氨 酸 取代 丝氨酸 ，74 位 点 丝氨酸 取代 谷 氨 酸 ，110 ALR 
酸 取代 丝氨酸 ，114 位 点 上 再 氨 酸 取代 膊 气 酸 ， 两 种 Abd-4 只 有 1 个 共同 特性 是 CAME 
羧 酰胺 基 团 。 

沙 蝗 和 飞 蝗 分 属 樟 怒 蝗 亚 科 和 讽 姻 蝗 亚 科 ， 它 们 共同 的 特征 序列 赋予 表皮 相似 的 机 
城 特性 。 保 证 肉 蜂 腹部 的 伸 长 ， 将 孵 产 在 深 达 10em 的 上 中 。 


8 ”表皮 蛋白 的 同 源 性 


对 于 如 此 众多 的 昆 忠 表皮 蛋白 ,使 人 想起 它们 之 间 同 源 性 。Andersen 等 (1995) 对 
此 进行 了 广泛 而 深入 的 研究 ， 其 中 包括 氮 基 酸 序列 的 主题 ， 特 别 是 甘 氮 酸 、 亮 氮 酸 利 酷 氨 
酸 残 基 的 主题 以 及 两 氮 避 - 丙 氨 酸 -有 睛 氨 酸 - 丙 氨 酸 或 顷 氨 酸 重 复 。 同 源 性 表明 ， 氨 基 酸 序列 
的 保守 性 对 昆虫 表皮 的 物理 化 学 性 质 有 重要 意义 。 总 之 结 枸 相似 的 表皮 ， 正 去 明 它们 的 起 
源 是 相同 的 。 


8.1 保守 主题 


已 测序 的 蛋白 之 间 . 有 的 只 存在 个 或 少数 儿 个 位 点 的 氨基 酸 差异 ， 从 而 形成 蛋白 的 
变异 或 异 构 体 ， 而 有 一 些 经 白 相 互 之 间 差 异 极 大 ， 似 乎 不 是 同 “ 族 ”和 蛋白 ,它们 在 进化 过 
程 中 并 非 是 同 源 的 。 为 使 同 源 性 有 一 个 客观 的 标志 ， 一 般 以 蛋白 的 序列 相 比 ， 凡 位 基 酸 相 
似 性 达 30% 以 上 的 ， 被 认定 为 存在 同 源 性 。 某 些 较 短 的 主题 如 AAPAAV 的 重复 出 现 很 可 
能 是 同 -祖先 在 长 期 进化 过 程 中 不 断 扩散 的 结果 。 以 不 同 的 昆虫 约 20 种 蛋白 序列 ， 按 2 
种 1 组 进行 配对 比较 ， 如 LM-abd5 /SG-abd5 和 DM-LCP1AM-LCP2。 若 以 同类 氨基 酸 残 
基 〈 合 氨 酸 和 大 冬 氨 酸 ， 谷 氨 酰 胺 与 天 冬 酰 胺 ， 赖 氨 酸 与 精 氨 酸 、 革 再 氨 酸 、 酷 氨 酸 与 色 
RM, AAR, KARARAN) 作为 保守 置换 的 结果 ， 则 明显 存在 主 看 白 的 相似 性 。 
在 20 种 蛋白 序列 中 都 有 1 个 亲 水 区 ， 它 的 序列 在 LM-ACP7 相当 于 62 ~89 位 点 ， 存 在 如 
下 保守 序列 。 

G--7---- (DE) G- = - - = (WAL) ~- (YF) -A- - ~-G (Y/ 
F) 一 -并 以 GXG- (DÆ) G-X (5) - (VLI) x (YF) xA-x (3) -G- (YE)? Æx, 
以 任何 1 个 氨基 酸 终止 。 

根据 Rebers 和 Riddiford 《1988〉 对 一 些 序列 的 鉴定 和 比较 ,保守 序列 之 间 有 微小 差 
F, 保守 的 3 种 残 基 (LM-ACP7 中 在 62, 71 和 85 位 点 上 ) 是 甘氨酸 ,2 种 (78 和 86 
位 ) 是 芳香 族 残 基 〈 酷 氨 酸 或 葵 丙 氨 酸 ) 1 种 70 位 点 处 是 酸性 残 基 ， 而 位 于 76 处 是 1 个 
带 支 链 的 脂 族 残 基 ，80 位 点 处 例外 ， 是 1 个 再 氨 酸 残 某 。 
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序列 比较 中 ，LM-ACP7 的 34~61 位 点 上 ， 也 可 以 看 到 各 蛋白 之 问 的 相似 性 ， 其 明显 
程度 仅 次 于 62 一 89 位 点 上 的 28 个 残 基 。 另 外 还 可 以 看 到 在 37 位 点 上 有 了 脂 族 残 基 ，42 位 
点 上 有 1 个 酰胺 或 酸 的 残 基 ，46 位 上 有 甘氨酸 的 同 源 性 趋势 。 

相似 性 也 出 现在 果 蝇 表皮 蛋白 中 N- 和 C- 末 端 区 ， 此 外 还 具有 不 俏 零散 的 相似 性 。 果 
网 的 序列 中 较 近 C- 末 端 含有 1 个 富 策 氨 酸 区 ， 这 一 现象 也 出 现在 MS-LCP14 中 和 LM- 
abd4 中 ， 当 然 可 能 是 随机 的 。 在 大 多 数 蛋 白 的 灯 水 区 ， 对 应 于 LM-ACP7 的 32 一 81 位 点 
皇 ， 并 在 序列 中 间 有 1 个 保守 区 。 在 N- 和 0C- 林 端 位 侧 链 延 伸 ， 形 成 1 个 3 分 支 结构 。 
LM-abd5 和 TM-ACP22 的 C- 末 端 和 HC-CP66 中 的 N- 未 端的 延伸 都 很 短 。 

已 测定 序列 的 半数 表皮 蛋白 中 都 有 28 个 残 基 的 疏水 序列 ， 说 明 它 在 表皮 中 具有 重要 
功能 。 包 括 与 凡 丁 质 的 结合 ， 并 表现 出 时 序 性 。Hackman (1974) 报道 ， 幼 虫 表 皮 中 含 
63% 的 蛋白 ， 其 中 56% 是 与 儿 丁 质 共 价 键 结合 的 复合 体 ， 因 此 即使 经 彻底 抽 提 的 表皮 中 ， 
仍然 含有 一 定数 量 的 蛋白 质 。 在 几 丁 看 白 复合 体 中 蛋白 部 分 覆盖 在 几 丁 纤 丝 的 表面 ， 在 复 
合体 内 层 与 区 本 牢固 结合 ， 这 种 蛋白 就 很 难 用 溶剂 提取 出 来 。 

OMA M AEP (1 种 蝗虫 和 5S 种 果 蝇 含有 XPTPPPXP 的 8 肽 序列 ， 其 中 X EF, 
1, LR V 等 琉 水 性 氮 基 酸 残 基 ， 在 烟 划 天赋 的 MS-LCP14 内 ， 含 有 变型 的 LPTPFPTV 
序列 成 为 XPXXPPPZXP 主题 (X 是 任何 1 种 氨基 酸 ，Z 是 疏水 氨基 酸 )。 根 据 Ega 等 
(1993), Ren 等 (1993) 和 Yu 等 (1992) 的 研究 ， 这 种 玖 水 区 的 相似 序列 ， 在 表皮 和 蛋 各 
中 具有 特异 性 识别 功能 ， 与 蛋白 质 的 相互 结合 有 关 ， 其 中 有 朴 水 和 静电 等 方面 的 非 专 一 
性 ， 也 有 高 度 特异 性 结合 作用 。 

8 肽 序列 中 位 点 3 有 工 个 氨基 酸 ， 在 LM-ACP…abd4 中 因 连 接 N- 乙 酰 半 乳糖 胺 残 基 
而 糖 基 化 ， 与 第 一 个 苏 氨 酸 近 旁 还 有 两 个 苏 氨 酸 也 存在 类 似 的 修饰 (Talbo 等 ，1991)。 
根据 DNA FAE T, ERRERA RRP ETR REER, Snyder% (1982) 报 
道 , RRP 1 SERS RIL, RIM Sk, GRATE 
合 状态 和 进行 识别 的 功能 。 

如 上 所 述 ， 某 些 表皮 蛋白 具有 共同 的 短 主 题 。 家 短 的 师表 皮蛋 白 的 特征 是 -个 序列 重 
3K, MAR Blaberus cranifer 的 中 龄 若虫 蛋白 的 类 似 序列 中 ， 至 少 重复 2 次 。 例 
St: 

Bm-PCP: ILDTPEVAQARAAHISAL 

VAETPEVAQARAAHL AAL 
ILDTPEVA AARAAHL AAH 
Bg-NCP-abd2:. VADTPEVA SAKAAHFAAY 
PADTPGVAAAKVAHFAAH, 
RAVES AE BNE BM ALAS, HORA SAR RAT 






































Ko 





在 表皮 蛋白 中 有 些 CAHR A BARES, 137 个 序列 的 C- 末 端 ,这 类 毛 基 酸 增 
加 了 15 倍 ， 在 次 末端 增加 了 10 倍 。 其 功能 可 能 与 表皮 骨 化 有 关 。 在 生理 学 pH BAY, 
SH RR] BFE Hey N-Z Ee EAR pH AYRE Ak 8 YW 2 PRE TE SB 
变 表 皮 与 水 的 结合 能 力 和 和 蛋白质 之 间 的 相互 作用 。 








8.2 HAR, BAR, MARIKI 


RAR AEE, 1 种 依赖 赔 皮 酮 的 基因 产物 (DM-EDG91)， 有 明显 的 宣 甘 氨 酸 、 
亮 氨 酸 和 酪 氮 酸 或 燕 《Apple and Fristrom，1991)， 含 这 3 种 氨基 酸 的 蝗虫 赔 皮 前 表皮 伸 
展 性 能 较 轮 。 在 蝗虫 的 蛋白 中 ， 伸 展 力 集中 表现 在 N- 林 端 区 或 者 接近 (未 端 。 有关 NOR 
端的 序列 是 : 

LM-ACP19:GYLGGY 

LM-ACP30: GLLGLUYGG YGGYGYGGIGHGIGL 

LM-ACP38: GYLGGI 

LM-ACPS4: GYLGGY- 

LM-ACP63: GLLGLGY GGYSGYGGY GGYGHGL- 

LM-ACP64: GLLGLGYGGYGGYGGYGGYGHGL- 

LM-ACP65: GLLGLGY GGYGGYGGYGGYGHL- 

LM-ACP70: GYLGGY- 

LM-ACP73: GYLGYY- 

LM-ACP76: GYLGGY- 

LM-ACP77 : GLLLGGYGGYGGIGSYGGLGGYGGYGGYGGY- 

E6PEAPRHAM, HAMA AREY GYLG- 序 列 开始 ， 长 度 不 超过 6 个 残 
Æ, 在 其 他 4 个 蛋白 中 以 GLLG 开始 ， 达 到 23 一 24 个 残 基 ， 最 后 1 个 LM-ACP77 以 
GLLG 序列 开始 ， 有 34 个 残 基 。 

许多 蝗虫 成 虫 卜 皮 蛋白 是 相似 的 。 但 是 它们 与 果 晶 定 甘 氨 酸 的 依 丹 赔 皮 酮 的 绰 白 
(EDG91) 都 无 明显 的 同 源 性 。 富 甘氨酸 、 党 氨 酸 与 酷 氨 酸 区 昆虫 孵 直 盐 白 中 的 宣 甘 氨 酸 
KMS (cytokeratin) 有 相似 之 处 。 它 们 与 美洲 慢 嫌 的 卵 训 蛋白 也 有 明显 的 相似 
性 。 其 中 含有 大 量 串 连 的 GYGGL 重复 ， 部 属 随机 排列 (Pan 4, 1986), TEWI Skt pt 
有 这 种 重复 序列 (Xu 和 Lewis, 1990), 

在 蛋白 链 中 。 彤 氨 酸 和 甘氨酸 残 基 有 很 明显 的 折 生 与 夸 曲 趋势 ， 富 甘氨酸 区 可 能 形成 
蛋白 质 的 折 琶 。 钱 究 发 现 ， 合 成 肽 有 选择 Boc-Gly-Vay-Gly-Gly-Leu-Met 的 倾向 (leij 等 ， 
1992)。 分 子 折 琶 具有 多 样 化 和 低能 耗 特征 ,使 表皮 购 型 中 富 和 柔软 住 。[[ 型 8- 折 各 只 是 一 
般 多 肽 中 的 常态 结构 ， 即 Poly (X-Gly-Gly), 是 丙 氨 酸 、 顷 氨 酸 、 亮 氨 酸 或 异 亮 氨 酸 ， 
也 可 能 是 Poly (LenrGly-Gly)， 至 少 有 4 种 稳定 的 多 聚 休 结 构 。 

在 富 甘氨酸 、 亮 氨 酸 和 酷 氨 酸 区 中 形成 的 有 折合 可 由 氧 键 而 得 到 稳定 。 党 氨 酸 和 酷 握 
酸 残 基 的 支 链 与 相 邻 的 区 域 或 分 子 中 朴 水 的 六 香 基 支 链 相 互 作用 。 这 秒 伸展 性 较 强 的 甘 氨 
R. RAR, MARKEE TREHI (Chrysopa flava ) 分 站 的 化 白 丝 的 BEAD, 
强 白 质 丝 的 肽 链 折 营 使 丝 的 纵向 很 容易 延伸 ， 可 拉 长 到 原来 长 度 的 5~6 倍 ， 使 原来 与 丝 
NRE A IE AEAF. 


8.3 FRR AAR MAR-HAR/ MEMS T 
在 蝗 虫 岳 表皮 纯化 的 蛋白 内 ， 含 有 很 高 的 丙 氨 酸 (30% ~ 40% )。 大 多 数 丙 氨 酸 都 出 
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砚 在 晓 水 区 ， 常 与 重复 的 肛 氮 酸 和 缴 氮 酸 残 基 在 一 起 ,形成 Ala-Ala-Pro-AlayVal 主题 
(Hgirup, et al, 1986; Andersen et al, 1993), MAH EER, 1X 3 种 氨基 酸 也 比较 
多 。AAPA/A 序列 也 出 现在 飞 蝗 的 中 龄 若虫 (N9hr eila, 1992) MRM PRA AMHR 
皮蛋 白 中 (Andersen, etal 1995, Nakato et al, 1990). SABAS 1 PPARA ai SE KH ay HE A /* 
物 (DM-EDG84) 含 1 POLAR, ESE REM (Antheraea polyphemus) REE H 
A RK LE Bl. KERRE doc- 1, 卯 者 中 定位 产物 含有 AAAAPVPAPAPA- 
PAAAPPPAPAPAADPPAAPVDAPOPA 的 序列 《Waring et al，1990)， 凡 观察 到 AAPA/V 
序列 的 蛋白 ， 都 是 结构 蛋白 。AAPAAV SEAM A REMEH, H+ RMR 
基 支 链 之 间 的 玖 水 性 和 相互 作用 ， 从 而 增加 表皮 的 弯曲 性 和 延展 性 。 另 外 ， 由 月 氨 酸 残 基 
产生 的 可 调节 空间 虽然 有 睛 氨 酸 和 残 基部 位 于 甘氨酸 之 后 ， 也 能 使 表皮 蛋白 肽 链 获 得 更 多 的 
Sht. MRT SM I ay, MATE RAR LI EE H, ETT HS ARHAA E 
链 之 辣 的 杖 水 性 作用 而 使 结构 得 到 稳定 。 在 合成 的 环 一 双 《(V-P-A-V-G) HERRERA 
酸 - 丙 氮 酸 序列 (Bhandary et al, 1990), AARS AHAB MAME, Sikh R 
(Val-Pro-Ala-Val-Gly) 结构 的 弹性 聚合 物 ， 

Muller 等 《1993) 曾经 用 2DNMR 分 光 光 度 计 技术 和 限制 性 分 子 动态 模拟 ， 研 究 了 多 
PERAMI. AKER (PAAPAA) 在 DMSO 中 聚合 成 3 种 不 同 构 型 (49% 全 反 ，28% 
二 顺和 23% 不 对 称 结构 ) 在 3 种 异 构 体 之 问 有 一 个 动态 平衡 ， 当 胶 氮 酸 后 的 残 基 被 呆 大 
残 基 替 代 时 ,平衡 移 向 顺 式 结构 。 

AlarAlarbrorAla RAR AT EY, EAM PRA AE, WIRE ES, 
SAP RSA ERT, S| RCM RE IL, REBRA, — AIH N 
表皮 蛋白 很 容易 恢复 常态 ， 继 续 保 持 其 结构 的 动态 平衡 。 


8.4 表皮 蛋白 结构 及 其 功能 


表皮 蛋白 的 氨基 酸 序列 虽然 不同 类 型 中 有 许多 差异 ， 但 很 多 相似 性 真正 表明 了 它 的 同 
源 性 。 说 明 它们 具有 共同 的 远古 祖先 。 从 20 种 蛋白 质 中 28 个 残 基 的 序列 中 可 以 看 到 其 中 
并 没有 插入 多 少 间隙 区 。 在 果 蝇 、 烟 草 天 蛾 和 蝗虫 的 表皮 蛋白 中 是 xPTPPPxx， 在 家 大 和 
折 翅 赚 的 类 皮蛋 白 中 是 DTPEVAxARAAHxAA。 这 些 区域 和 成 对 的 短 区 能 够 识别 和 结合 
几 丁 质 和 其 他 蛋白 质 组 分 。 

28 个 残 基 的 亲 水 保守 序列 ， 无 论 软 的 和 硬 的 表皮 ， 或 者 赔 皮 前 和 赔 皮 后 的 蛋白 中 都 
有 发 现 。 这 些 蛋 白 的 主要 区 别 在 于 N- 和 C- 末 端的 残 基 侧 链 上 。 在 蝗虫 赔 皮 前 的 地 蛋白 中 
主题 是 AAPA/V， 黄 粉 申 的 2 种 晓 皮 前 表皮 有 蛋白 (TM-ACP20 和 TM-ACP22) 中 主要 是 
甘氨酸 ,但 也 有 亮 氮 酸 和 缴 氨 酸 。 

幼虫 的 坎 表 皮 中 的 蛋白 和 含有 中 心 亲 水 保守 序列 蛋白 ， 在 N-A C- 未 端的 延伸 区 域 主 
要 也 是 亲 水 的 ， 但 含有 伸展 程度 较 弱 的 疏水 氨基 酸 残 基 。 它 们 通过 折 登 使 蛋白 质 形成 球形 
WHR ARE, BURSA, REAR, BOOMS kE. BERERE 
性 残 基 能 与 水 结 含 ， 使 蛋白 质 有 较 高 的 含水 量 ， 表 皮 也 因而 变 软 ， 并 能 减弱 相 邻 蛋白 间 的 
相互 作用 。 根 据 Vincent 和 Hillerton (1979) 的 测定 ， 和 蛋白质 脱水 以 后 ,就 使 表皮 变 硬 ，。 

语 甘 氮 酸 、 酷 氮 酸 和 亮 氮 酸 区 和 富 丙 氮 酸 、 颂 氮 酸 、 腑 氮 酸 主题 的 重要 性 是 使 蛋白 链 
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FENE, BPM SNE, ERA TRS, SEA EL re. 
HEAPKRAMARRE, FO-S’PRERRAETHM AA. BARS ARKE 
TE AE op TA TT A, A EB A Bik K FAB A — E TR 
tE. MERG PARE MET RK AT, RR Pe 
性 (Urry ¥, 1974, 1982). 

晤 皮 前 的 表皮 蛋白 有 种 强烈 的 聚集 趋势 。 由 于 它们 明显 的 疏水 性 ， 使 永 在 蛋白 之 间 
的 政 水 接触 区 受到 排斥 ， 从 而 集中 到 亲 水 区 周转。 内 水 区 中 水 分 经 过 浓 集 ， 被 锁定 在 很 小 
的 空间 ， 面 该 空间 是 分 散在 朴 水 的 间 质 中 的 ， 十 足 在 亲 水 区 与 统 水 区 之 间 形 成 相位 分 离 


(Phase-separation) o 
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昆虫 中 最 常见 的 轰 化 是 醒 疫 化 ， 其 中 包括 OHS RAE AN ARERR, 5 
-种 则 为 BRL, ERR TEE PRR LK APE AAA NLS 
Kk, CRATMAM. 4MARENAM LEA FERSEL, CRS EBA 
RAS, SRM N- 乙 酰 转 移 酶 乙酰 化 为 NCS, HR AR EH 
酷 氨 再 形成 多 巴 N-CAS CARA Xi- 乙酰 酷 胺 。 除 了 \F 乙 酰 多 巴 胺 外 ， 也 在 昆虫 中 发 现 
以 BB 内 氨 酸 为 前 体 参与 其 化 和 骨 化 

肯 化 或 绝 化 是 动物 蛋白 质 结构 变性 的 复 染 过 程 。 在 昆虫 表皮 通过 其 中 的 蛋白 与 酸 反 应 
完成 消化 过 程 ， 使 表皮 变 鲁 ， 并 且 获 得 高 度 的 稳定 性 。 如 外 表皮 的 形成 ， 或 饰 过 和 卵 征 的 
产生 都 包含 蛋白 质 的 骨 化 过 程 。 

乙酰 化 儿 茶 酚 胺 在 老 此 骨 化 时 以 氧化 态 连接 到 表皮 量 白 上 ， 主 要 以 组 氨 酸 和 赖 氨 酸 残 
基 与 儿 茶 酚 形 成 加 合 物 (Schaefer et al, 1987; Andersen et al, 1992). #4 08 AU ALAR AY 
文 链 被 锁定 在 亲 水 的 空间 ， 表 皮 中 大 部 分 水 在 骨 化 作用 发 生 时 被 排斥 ， 并 为 芳香 基部 分 所 
蔚 代 。 从 而 使 表皮 中 水 的 含量 急剧 减少 。 如 蝗虫 表皮 在 骨 化 后 6h， 合 水 基 由 43% TP BEB 
32% (Andersen，1981)。 最 后 芳香 基 基 质 充 寨 所 有 空间 ， 表 皮 硬 度 明显 增加 ， 形 成 蛋白 
交 联 和 充满 基质 的 硬 家 皮 《Vincent and Hillerton, 1979; Vincent, 1980). 

MUR AA LR RE BEY, ARRE, FELL SNR, NES 
DER, ANS A SURO 5 STALE i EEE FAAEE De EE 
Re 而 小 范 南 订 韧性 是 由 蛋白 分 子 内 部 的 伸缩 性 造成 的 ， 但 相互 之 间 很 难 活动 。 因 为 脱水 
和 芳香 基 的 交 联 并 在 量 白 中 充满 了 基质 。 在 骨 化 的 蝗虫 才 皮 中 ， 和 蛋白 存活 效 的 改 白 质 溶剂 
中 及 胀 时 《如 纯 酸 中 )， 这 种 脱 胀 虽然 是 可 赣 的 ， 并 产生 很 大 的 可 盟 性 、 但 很 准将 蛋白 拉 
提出 米 。 


1 表皮 蛋白 的 靶 化 和 骨 化 理论 


醒 莱 化 理论 古 50 年 前 建立 的 。 表 皮 直 白质 通过 同 醒 交 联 ， 从 而 使 表皮 变 为 坚硬 、 瞳 
化 而 且 不 溶解 的 物质 。 根 据 现在 的 理论 ， 酷 氮 酸 的 代谢 产物 -N- 乙 醚 多巴胺 由 皮 细 胞 分 小 
人 和 人 表皮， 同时 与 可 利用 的 酰 肪 基 或 辣 基 相互 作用 。 酰 胺 基 与 醒 互 作 时 ， 其 中 原子 通过 共 价 
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PERASSKL, MARIA REO RE, BARI MEMEL 1 个 游离 醒 分 子 
Of LBA NS 2 BL TAT BU, HR OE A SR PS 
蛋白 质 分 子 上 ， 便 又 形成 交 联 。 与 蛋白 质 键 合 的 醒 也 能 同 哆 多 的 醒 相 互 作用 ， 从 市 形成 多 
聚 体 。 结 合 后 的 物质 可 能 以 氧化 或 还 原状 态 终结 ， 取 决 十 分 沁 人 表 皮 的 - 酚 物质 的 量 和 作 
用 革 团 的 相对 比例 。 离 体 试验 去 明 ， 当 蛋白 质 过 剩 时 ， 结 合 的 物质 即 以 还 诛 态 的 邻 茶 - 酚 
形式 出 现 ， 且 颜色 较 浅 ; 当 形 成 的 醒 过 景 时 ， 结 合 后 的 物质 处 于 氧化 状态 AE 
深 。 根 据 Hackman (1959) 的 观点 ， 财 表皮 和 浅 色 靶 化 表 臣 之 间 的 差异 可 能 足 由 于 形成 
的 醒 数 量 不 同 所 致 。 

由 于 表皮 中 蛋白 质 是 国 态 存在 的 ， 通 
过 酸 水 解 进行 质谱 分 析 时 ,虽然 已 经 明确 
PLA LLRS CRS IAB KLE D, 
但 对 王 蛋白 质 如 何 和 儿 茶 酚 胺 类 交 联 ， 始 
MA. HE Xu (1997) 报道 ， 利 用 
联 短 降 激光 解析 离子 化 质谱 仪 (IDH - 
NMR) 和 ID 同型 核子 Overbauser 效应 核 
磁 共 振 光 谱 仪 技术 对 固体 表皮 进行 了 蛋白 
质 交 联 分 析 ， 首 次 证 明了 儿 茶 酚 膀 和 表皮 
蛋白 质 中 组 氨 酰 残 直 之 间 真 实 交 联 状态 ， 
获得 了 4 种 蛋白 质 交 联 的 分 子 模 增 ， 在 烟 
BRB RY, RAR, FLE 
FARR ee HE LRH CoE, TH AL th 
发 生 在 侧 链 的 C7 上 。 表 皮 和 蛋白 以 其 中 的 组 
BME S ILI SOK, 4 LEE Ay ek 
OBR CNT BUN") 的 易 位 性 ， 会 产生 1、4 
和 1、5 RRP RHR OR OR, chu aR IE 4 种 
306u 的 同 分 异 构 体 加 合 物 ， 分 别 命名 为 



































6N"-His-Da, 6N*His-Da, 7N"-His-Da 和 图 37 4 种 HisDa 加 合 物 的 立体 构 型 

7NrHisDa， 它 们 之 间 的 分 子 比 为 6:3:2: ATN Hi De b.6-N Hie Da 

Ie ETNTHisDa d.6-N"-His-De 
根据 HNMR 分 析 C6 加 合 物 的 壤 大 吸 bi cs d RANE DT ee EI, Lae 


(7 Xu, 1997) 


收 峰 为 284nm， 而 C7 (或 B-) 加 合 物 的 最 
大 吸收 峰 为 280nm。4 种 His-Da 合 加 物 的 主体 构 型 ， 兄 图 3-7。 


2 表皮 的 骨 化 剂 和 骨 化 过 程 


ARLE ASS F ORES NMR 光 溢 分 析 ， 明 确 骨 化 作用 中 与 帮 皮 重 白 交 联 的 儿 
ARMM E RA N- 乙酰 多 巴 胺 (NADA) NAR 丙 酰 多 巴 胺 《NBAD)， 这 是 最 主 归 的 骨 化 剂 。 
在 励 氧化 酶 的 作用 下 ， 氧 化 为 邻 本 化 合 物 ， 再 使 醒 同 分 异 构 酶 作用 ， 转 化 为 对 三 中 其 化 合 
物 。 邻 酸化 合 物 接着 与 表皮 蛋白 中 某 些 功能 团 (组 胺 栈 残 某 ) 产生 末 核 加 成 反应 (Ande 
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rsen 等 ，1996) 以 共 价 键 进行 交 联 。 在 离 体 试验 中 发 现 ，NADA 和 N- 乙 酰 组 氨 酸 反应 时 ， 
在 表皮 酶 制备 物 存 在 时 ， 具 有 催化 效应 ， 交 联 产 物 见 图 3-8。4 种 交 联 蛋白 在 酸性 溶液 中 
水 解 成 为 4 种 加 合 物 ， 即 6-N"、6-H"、7-N*、7-N" (图 3-8)。 在 水 解 产物 中 C7 合 加 物 大 
概 是 Co 加 合 物 的 2 倍 ， 说 明 儿 茶 酚 胺 苯 环 上 碳 原子 形成 CN 键 形成 的 产物 超过 支 链 上 C7 
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的 C-N 键 产物 (Kramer 等 1995)。 此 外 ， 在 茶 环 上 C2 和 C5 也 可 能 产生 CN XE, 


3 RRMA NRE 


EB R Be A RR A PP tL eB a Me GDS ES h L 
PARE hA TF RERO DE HARPES FY, AE Y BE i 20-386 RE A pe EA A ah PI AB BE AY S 
感性 得 到 提高 。 别 化 激素 参与 许多 昭 皮 有 关 的 过 程 ， 其 中 包括 肌肉 和 神经 元 的 进化 ， 对 
旧 表 皮 的 消化 和 坚 色 素 的 产 牛 都 十 分 重要 ， 并 能 激发 彝 化 激素 作用 于 心脏 的 神经 肘 
(CAP). 

PNA KKPREER DIZ, ESRB, RIN RR 
TERRA, EARMA PER EAS. Hih, MORE ch bate 
E iM, BS ER PE KIR oR EM HE E BEAL, 因为 烟草 天 蛾 只 有 寻找 到 
合适 的 展 息 场所 ， 才 能 激发 屯 化 激素 的 释放 .， 对 费 赂 来 说 ， 诱 发 风化 激素 的 刺激 物 来 自 胸 
WBA EE EE, ES Ah, BE OAR AAAS, CHEAT PMS A 
St, CMA A, TERIA AER a 6 倍 之 多 ， 而 在 烟草 大 蛾 的 预 成 
息 中 ， 会 量 特别 丰富 ;在 蓝 晤 腹部 术 端 神经 节 上 也 富 含 转化 激素 。 在 麻 蝇 中 ， 艇 化 激素 大 
多 由 腹部 第 | 节 的 神经 分 沁 细 胞 分 沁 ， 然后 进入 咽 侧 体 和 腹 神 经 索 ， 再 由 神经 血 器 官 进 人 
血 淋 巴 。 

FETE AO ERA, BR ER ATE Ae oa, 但 仅 在 羽化 过 程 或 刚 羽 
化 之 后 才 快 速 、 大 量 合成 。 合 成 速度 与 持续 时 间 与 表皮 轴 化 或 骨 化 进程 有 关 。 如 黄粉 中 
晴 的 表皮 骨 化 时 间 很 长 ， 它 的 合成 和 分 记 时 间 也 长 。 在 家 蝇 、 RARE F, LRE 
出 现在 羽化 后 或 找到 伸展 虫 体 合 适 场所 的 3 一 Smin 内 ， 当时 血 淋 巴 中 浓度 开始 升 高 ， 关 
键 时 间 大 约 为 5min 左右 ， 30min 后 血 淋 巴 中 激素 含量 即 告 消 失 。 羽 化 后 80min 完成 表皮 
Bib. 

ERD HED, CAS SRLAXHWAT, mar (ARF), Mice BEAL 
F (PTF), SLRS (PIF). MART (PSF) 等 。 

Coffrell, Fraenkel 和 Hsiao 等 对 麻 蝇 的 表皮 长 化 、 Lake, Mills 和 Wielsen X} 35 4 49 $% 
FOR ABIL AC ESE. BEN AO AR OB MY BE AL Ak — BRE, 3) fE 
(38~40) x1070， 而 烟草 天 蛾 的 为 (20 ~30) x 108u. ARF 的 分 子 量 大 到 300 10u, 
在 中 概 昼 经 中 含有 4 个 80% 103u 的 亚 单位 ， 而 在 血 淋 巴 中 含 两 个 26x 103 BOA, RE 
化 激素 和 其 他 有 关 因 子 如 ARF 都 具有 热 稳定 性 ， PTF 在 中 概 神经 系统 中 是 热 稳定 的 ,但 
在 血 淋 巴 中 则 是 热 不 稳定 的 。 

FEIM KAI H ME R EEE AMP 的 第 二 信使 控制 表皮 的 骨 化 。Seligman 和 
Delachanbre HEH, cAMP 能 激活 酷 气 酸 产 化 畴 的 形成 ， 加 快 酪 氨 酸 转化 为 多 巴 。 们 据 
Compton 和 Mills (1982) 的 研究 ， 在 蔓 景 中 钱 化 激素 激活 血细胞 的 胞 膜 腺 苷 酸 环 化 本 
Bik, SRA cAMP 的 合成 ， 从 而 增加 血细胞 膜 对 酷 氨 酸 的 透 性 ,促使 醇 揽 酸 穿 过 细胞 腹 
计 与 血细胞 中 栈 氨 酸 脱 送 酶 作用 ， 加 速 酷 氨 酸 转 化 为 酷 氨 ， 进 一 步 成 为 多 巴 胺 。 

在 麻 蜗 中 PTF 也 能 通过 cAMP 发 生 作 用 ， 但 是 ARF 的 作用 似乎 同 cAMP 无 关 ”注射 
cAMP 能 泛 发 表皮 提前 敬 化 ， 使 酷 氮 酸 结合 到 表皮 上 。 道 过 注射 几 茶 酚 胺 能 促进 室 化 ， 阻 
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Ik cAMP ROR, RAIA A RNA 和 蛋白质 的 合成 。 单 独 使 用 放 线 菌 酮 或 结合 
cAMP 或 以 神经 激素 试验 ,证明 PTF 能 加 速 辣 化 所 需 的 RNA 的 转录 ， 而 cAMP 能 激活 这 
一 过 程 、 该 过 程 依赖 于 基因 转录 产物 ， 也 就 是 说 基因 转录 的 激活 依赖 于 PTF A. A 
ARR, ERK, ARF, PIF 和 PTF RER ERAN MAE REA, CERERE 
SEP RS TAA RAR, (AA E, A A e E RR ERE, 
请 参看 第 十 .- 章 。 











昆虫 的 幅 存 蛋白 是 一 类 特异 性 血 淋 巴 蛋白 。 这 类 和 蛋白 在 幼虫 
或 苦 忠 期 的 脂肪 体内 合成 后 释 人 粤 淋 巴 中 ， 化 肾 时 又 由 脂肪 体 摄 
R, 在 细胞 内 形成 蛋白 颗粒 ， 当 再 次 进 和 人 血 淋 巴 时 ， 为 成 虫 器 官 
发 育 和 新 组 织 的 形成 据 殿 佬 白质 和 氨基 战 。 

贮存 蛋白 的 种 类 较 多 ， 结 枸 复杂 ， 与 卵黄 蛋白 和 其 他 血 淋 巴 
镭 白 都 有 密切 的 关系 。 

早 在 1934 年 Lauffer 就 从 家 盔 血 淋巴 中 发 现 了 一 类 分 于 量 为 
500x 10u 的 蛋白 质 ，- -直到 1967 年 以 后 ，Munn 等 才 开 始 在 红 
KRI (Calliphora vicina) 中 分 离 并 鉴定 出 - -种 特异 性 蛋白 ， 
称 为 丽 蝇 蛋白 《calliphorin) (Munn and Grevil，1969)， 后 来 被 
命名 为 幼虫 广 存 盘 白 工 (LSP). ALAKE- -种 幼虫 贮存 蛋 
Al (LSPI) (Roberts and Brock，1981)。 前 蝇 蛋 白 在 全 变态 
昆虫 的 幼虫 期 大 量 合 成 ， 在 成 虫 期 则 缺少 。 在 澳大利亚 蝗 蝇 
(C. stygia) 中 Kinnear F 1973 年 获得 两 种 幼虫 血 淋 巴 蛋白 ， 分 
别称 为 蛋白 质 BB 与 C。 

MBAR BIKA, 1968 年 由 Locke 和 Collins EAB AF 
$k (Calpodes ethtius ) 中 测定 到 血 淋 巴 内 存在 -种 贮存 如 
1978 年 Tojo EWE TH EL KER (Hyalophora cecropia ) 中 发 现 
了 多 存 蛋 白 ，Telfer 等 于 1983 年 对 此 进行 了 分 离 鉴定 ， 由 于 其 
中 芳香 基 握 基 酸 含量 很 高 ， 因 此 称 之 为 芳香 〈( 基 ) HG 
(arylphorin)， 并 指出 是 -- 种 合 糖 其 的 六 聚 体 结构 ， 以 后 Tojo 和 
Nagata (1980) ÆRE (Bombyx mori) 中 重新 发 现 了 分 子 量 
500x 10u 的 贮存 蛋白 。 根 据 亚 单位 的 数量 ,提出 了 六 聚 蛋 白 
(hexameric protein) 这 -44 6%, Haunerland and Bowers (1986) 
对 双 翅 日 的 贮存 蛋白 开展 了 进 -- 步 的 研究 。 此 后 贮存 盘 白 的 研究 
MAMRBET A, HABA FOR, SA SEES 
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纯化 、 克 隆 和 测序 。 

TEx EMIT, MICE, HMA. WA. RH BAP 20 多 
PRAAD ASTER A. 研究 者 从 不 朵 角度 给 予 种 种 和 名称， 如 幼虫 贮存 蛋白 
(larval storage protein LSP) 、 幼 虫 面 淋巴 蛋白 (larval haemolymphprotein LHP), $4.94 Lif 
蛋白 《larval serum protein, LSP). JF RRMA HT. T. IIRA, B,C 
So MAT, BHU BMS RRA eA, MWE (calliphorin), (RHEE (phorinin) 、 
SUH EA (Clucilin) 和 家 从 蛋白 (bombyxin)， 还 有 以 结构 和 组 分 命名 的 ， 如 芒 香 看 白 
(arylphorin)、 商 甲 硫 氨 酸 蛋白 《high-methionine protein) RE PMAMEA (methionine- 
rich protein) 等 等 。 本 文 在 综述 以 往 研究 报道 时 ， 大 多 采用 作者 原 用 的 名 称 ， - 般 则 统称 
为 贮存 蛋白 。 

1984 年 Roberts 与 Levenbook 先后 提出 贮存 蛋白 (storage protein) 这 - -名 称 ， 指 出 各 
类 昆虫 中 存在 2~3 种 贮存 蛋 卢 。 它 们 由 取 食 期 的 幼虫 脂肪 体 合 成 ， 然 后 释放 到 血 淋 巴 中 ， 
在 木 龄 幼虫 期 达到 顶峰 ， 取 食 停止 后 又 由 脂肪 体 选择 性 地 摄取 ， 形 成 贮藏 蛋白 颗粒 ， 供 屁 
里 晓 皮 变态 时 形成 新 组 织 用 。 由 此 形成 了 贮存 蛋白 概念 ， 而 区 别 于 一 般 血 淋巴 重 白 。 

















第 一 节 ”贮存 蛋白 的 结构 和 理化 特性 


1 分 子 量 和 亚 单位 


Munn 等 在 1971 年 发 现 红头 丽 蜡 贮存 蛋白 《 即 末 蝇 仍 白 )， 是 {种 由 6 个 业 单 位 聚合 
RH BRIE A REE H, 分子量 约 500 x 
103u， 各 亚 单位 的 分 子 量 为 85 x 108u, Lh 
后 发 现 多 在 (66 一 85) x 103u 范围 内 《图 
4-1)。 

Levenbook 人 等 利用 PAGE. #€ BE at 
WE. RR ARE ER E A Se 
RAMU RA ERROR AMAT Bi 
WETS Bile, PRP ERA 图 4-1 BAUR HM RAE 
结构 由 于 操作 时 的 pH 不 同 而 异 ， 因 而 分 { 仿 Munn 等 ，1971) 

子 量 变化 很 大 (R41). 


# 4-1 PAGE pH 值 与 丽 蝇 蛋白 的 分 子 量 和 推导 的 亚 单位 数 











pH FS) FH (1 x Wu) 亚 单 位 数 

6.5 495 (30) g 6 ~ 
7.5 293 (+50) 5 

8.0 238 (+68) 4 

R.5 137 (=21) 2 

9.5 86 (+6) L 





贮存 蛋白 在 高 pH 时 的 解 离 ， 容 易 与 SDS-PAGE RIEF BER ALE. CeO 条 件 
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T, ERRERA TEALA RAE, ER ER Re. ME 
SDS-PAGE 时 所 得 的 亚 单 位 不 含 负电 荷 ， 其 分 子 景 能 直接 反映 亚 单 位 的 实际 情况 。 因 此 ， 
问 样 是 红头 丽 蝇 的 贮存 蛋白 LHP-1, Æ pH8.6 时 PAGE 中 出 现 6 个 谱 带 ， 即 为 6 个 分 子 
莉 相 同 而 电 华 不 同 的 亚 单位 形成 的 潜 带 ,但 在 SDS-PAGE 中 不 带 负 电荷 ， 因 此 ， 仪 出 现 
一 个 谱 带 、 

通过 对 贮存 表白 解 离 和 未 解 离 的 亚 单位 分 子 基 的 分 析 ， 明 确 了 不 同 种 昆虫 的 贮存 蛋 放 
以 及 不 同 亚 单位 之 间 的 细微 差别 。Roberts 证 明黄 猩猩 果 蝇 的 LHP- [ 和 LHP- Il TE pH9 时 
者 能 可 道 性 解 离 成 二 聚 体 ， 通 过 SDS 电泳 ，LHP- 了 可 解 离 出 a、B 和 73 种 一 聚 体 ,但 
LHP- HAE- E pH8.6 时 ， 黄 猩猩 果 蝇 的 贮存 蛋白 有 5 个 PAGE 谱 带 ， 两 个 
有 相同 的 免疫 学 特性 ， 将 5 个 谱 带 切 下 ， 在 SDS-PAGE 上 重新 电泳 ， 出 现 两 个 分 子 量 分 
别 为 82 和 84x103u 的 a 和 8B Lik, LHP, Da KS Ao SRA, LHP 含有 a 
Alp 多肽 ， 而 LHP-V Ha. p 和 其 他 多 肝 组 成 。 

贮存 蛋白 内 部 各 亚 单位 之 问 的 结合 是 一 个 饶 有 兴趣 的 问题 。Zomer 和 Levenbook 
《1979) 曾 用 特殊 的 氨基 酸 修饰 LHP- T ， 暂 时 的 可 逆 乙 酰 化 能 修饰 路 氨 酸 次 基准 量 的 
10% 一 20% ， 引 起 六 聚 体 部 分 解 认 ， 出 项 亚 单 位 数量 不 同 的 聚合 物 。 在 亚 单 位 问 由 酷 氨 酸 
凑 基 产生 乙酰 化 ， 并 随 乙 酰 化 程度 的 不 同 ， 形 成 二 聚 体 或 者 三 聚 体 ， 而 很 少 修饰 的 亚 单 
位 ， 含 有 较 高 比例 的 凝 基 自 由 基 ， 就 形成 较 大 的 聚合 体 。 若 将 乙 厂 化 时 间 延 长 ， 使 更 多 的 
酷 亿 酸 和 赖 氨 酸 等 所 此 酸 被 修饰 ， 就 产生 完全 不 可 道 的 解 聚 。 光 谱 学 研究 表明 ， 每 个 炎 单 
位 约 有 PERR, FPO 个 被 包 埋 在 多 肽 分 了 了 内， 也 就 是 说 在 六 聚 体 或 亚 单位 LRE 
一 个 色 氨 酸 是 暴露 的 。 

在 pH7.5~8.0 时 LHP- TR ARATE EAR MOR AS. RE LHP *f 8 ae 
分 的 特点 ， 可 有 几 紫 外 吸收 光谱 进行 研究 。Munn % (1971) HÆ pH6.3 时 测 得 LHP- ] 的 
A280nm/A250nm 比值 较 大 ， 在 pH3.0~3.5 条件 下 ，A280nm= 1 226。 己 知 a- 螺 旋 和 折 
营 吓 其 三 级 结构 。 在 pH6.5 时 ，LHP- 工 的 六 诊 体 约 含 12% 的 o- MRE, 149589 B- 折 又 和 
74% 的 随机 结构 。 因 此 形成 比较 稳定 的 六 事 体 。 

降低 pH 或 反 庶 温度 ， 或 增加 钙 离 子 的 水 度 都 能 增强 业 单 位 之 间 的 结合 万 。 WK FE FE 
MRT ARAB ES oh, TA ik Be CURI RAIEN FR HE EET) 很 
少 或 完全 不 影响 亚 单位 的 聚合 或 解 聚 。 

血 淋 巴 中 的 LHP 和 脂肪 体 中 的 有 明显 的 差异 : MAT ERE RRRA LHP- [[ 
有 不 同 的 氨基 酸 组 分 ， 血 淋巴 中 LHP- 亚 其 至 不 与 脂肪 体 中 的 发 生 交叉 免疫 反应 ， 它 可 能 
在 脂肪 体 中 转化 为 LHP- 工 或 LHP- 了 ,从 而 蛋白 质 结构 出 现 重大 的 修饰 。Martin 等 
(1971) 曾经 观察 到 ， 血 淋巴 中 蛋白 质 作 乙醇 中 水 解 度 达 95% (V/V), TRB A E 
白质 则 是 不 溶解 的 。 在 pH8.2 下 ， 脂 肪 体 LHP 的 PAGE 谱 带 县 单一 的 狭 带 ， 而 血 淋 巴 中 
中 一 个 迁移 率 较 小 的 单 -宽带 。 

Korochkina (1997) 利用 免疫 技术 和 电泳 谱 带 ， 计 算 了 7 种 双 起 日 旦 出 3 BARE 
EM (66~85) x 103u Wes} Fu BLAF SRA EEK, TO H 
ARS FEB 15 We fa SR 9), ZEB A AaHexl 和 AaHex2 两 种 亚 单位 ， 在 按 
SUP AEN SP EB AaHexl 和 AaHex2， 分 子 量 范 园 (66~85) <10u, ENS MME 
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LSP! 和 LSP2 比较 ， 氨 基 酸 组 分 如 表 4-2, 
£42 ” 蚊 类 贮存 蛋白 亚 单位 的 氨基 酸 组 分 (mol% ) 








Residue AaHexl AaHex2 Calliphorin* LSP 1p LSP2 LSP2 
Asp 一 一 7.39 6.72 一 6.68 
Glu 一 一 6.73 6.59 一 6.40 
Asn 一 一 4.35 4.56 一 4.73 
Gin 一 一 1.98 2.79 一 3.89 
ASX 12.15 10.31 一 一 13.20 一 
GLX 9.74 10.83 一 一 9.40 一 
Ser 3.84 5.80 4.35 3.80 5.39 4.73 
Gly 7.63 10.97 5.28 4.69 8.84 5.42 
His 3.22 1.93 317 2.66 5.43 7.51 
Arg 3.59 3.66 3.56 3.7 4.30 3.76 
The 4.51 4h 5.01 4.44 3.58 4.03 
Ala 6.06 6.39 3.03 5.45 5.70 4.87 
Pro 4.92 4.26 3.03 3.04 4.21 3.89 
Tyr 8.32 6.20 10.82 10.77 6.53 7.93 
Val 9.99 6.95 5.81 4.56 8.28 8.48 
Met 1.29 1.76 4.35 7.10 1.84 2.78 
lle 3.99 4.94 5.28 4.06 3.13 3.34 
Leu 8.45 8.30 6.20 6.59 174 6.54 
Phe 6.53 7.31 10.29 9.13 7.12 7.09 
Lys 5.76 5.30 7.65 7.2 5.32 5.29 
Trp - 一 1.45 2.16 一 2.23 
Cys = = 0.26 0,51 一 0.28 





a RUG ARF AYER. (Naumann fil Scheller, 1991) b. 根据 Massey EPRE (DAIDH) 6. MENTIRA 
MA (Mousseron, 1986) (GRA Koruchkina et al, 1997) 


MH 4-2 中 可 以 看 出 多 肽 分 析 和 由 核酸 序列 推导 的 氨基 酸 组 分 无 明显 益 异 。 PREE 
的 信 聚 党 白 亚 单位 AaHexl 和 AaHex2 H EAR AR SE YY 14.85% 与 
13.5% ,类似 于 LSP2， 而 不 同 于 丽 蝇 蛋 白 和 LSP1。 此 外 ， 甲 硫 氨 酸 和 赖 氨 酸 含 草 也 与 
LSP2 HOE, ARAA ENTE G AI LSP1 的 相似 程度 超过 LSP2, ZEB RY A a 
亚 单位 之 间 ，Hexl PAAR, FEARI RKR (Leut Val + le) SHAME 
Hex2。AaHex1 或 AaHex2 和 按 蚊 的 六 聚 蛋白 亚 单位 AgHex? Hiie, H P AgHext 与 
AgHex2 很 难 分 离 纯 化 ， 至 今 尚未 获得 名 价值 的 资料 。 从 已 有 数据 看 ， 贞 种 仇 蚁 蛋白 和 
AgHex2 很 相似 ， 含 有 许多 昆虫 中 常见 的 劳 香 蛋白 的 典型 主题 ， 序 列 又 与 血 芍 看 白肉 似 
(Hazes & Hol, 1992, Beintema 等 ，1994)。 图 4-2 比较 了 AaHexl 、2 和 丽 蝇 蛋白 等 的 N- 
末端 序列 ， 从 中 可 以 看 出 它们 之 问 的 典型 特征 和 保 宁 程度 。 

从 序列 分 析 判 断 ，AaHexl 与 AaHex2 有 一 个 潜在 的 N- 键 糖 基 化 点 ， 和 某 此 鳞 翅 日 屁 
ROBE ARAM LSP 亚 单 位 - 样 ， 都 是 比较 保守 的 。 

利用 梯度 电泳 和 双向 电泳， 将 各 亚 单位 分 离 ， 获得 埃及 伊 蚁 和 冈比亚 按 蚁 六 事 恒 白 亚 
单位 的 分 子 量 如 下 : 

A.aegypti AaHexl 85xi0mu A.gambiae AaHexl 82x10u 














138 UWE Bch avi fe er 


aex YVVVPEDKITYADKDFLVKQKQLLE 


HERR (cagaatt ) CAGAAGATAAGATTACTTATGC 
ARTI c cece 
AaHex2 TKDVKYGDEIFLKKAKAIL 
Be BB BE {cagaattc) ACTAAGGATGTTAAGTATGG 
AREEN C AC 


AgHex2 YVVVPEGKVTYAD 
Wi be TEIR ae 
ARH 


LSP2 LGQAKHLUDSKVADKDFLMEKQKRKFMYQ 
幼虫 贮存 
EAZ 


LSP18 AS PHQTHEVKIADKDFLMEKQKFLFE 
HEIN 


Calliph ASS ISKHEVKIADKDFLAKQKFLFE 
WRG 


图 42 ” 双 妈 日 六 育 蛋 白 和 亚 单位 的 NN- 末端 序列 比较 
J SLE AaHexi 、AaHex2 Fil HIKER AaHex2、LSP2 和 LSP18 的 比较 {Qelaney $, 1986), Bia 6 PRI Y 
COM, PAR PRS RI, BRM ASE. MER eo 
AaHex Rita AOR, BPR IR ASM EcoRI Bink (SRA Korchhina etal., 1997) 





AaHex2 79x 108u AaHex2/3 77% 10u 
AaHex3 70% 10%u 

2 理化 特性 

2.1 物理 性 质 


Munn 等 最 早报 道 了 末 蝇 蛋 白 的 流体 动力 学 性 质 . 在 pH6.3 时 ,沉降 系数 《sedime- 
ntation coefficient) 为 19.4s， 而 在 pH8.6 时 , 仅 7s， 可 以 看 出 pH 对 沉降 有 很 大 的 影响 。 
WME GMT BRK (diffusion coefficient) 为 3.26X 107 ?cm2*s-!， 这 些 参 数 都 反映 了 和 组 
白质 的 浓度 关系 。 根 据 计 算 ， CTE ERRE f/f 为 1.216， 说 明 它 是 一 种 结构 均 称 的 球 
ERF. 

对 双 翅 目 昆 虫 的 LHP-I (BURMA), PETRAK, TETARA, MRE 
aA, SULA RARE, BEBE ‘Tris ER Fo LHP- I 在 兢 盐 溶液 中 ，4 信 时 呈现 不 
稳定 特性 ， 在 pH6.3 一 6.8 的 50mM 的 爸 酸 缓冲 液 中 ， 几 天 后 LHP- 工会 变 成 纤维 或 丝 状 
REM, 3~8 周 后 发 生 分 解 反应 。 在 SDS-PAGE 上 上 出 现 6~7 个 低 分子 量 片段 谱 带 ， 各 种 
熏 白 水 解 酶 斤 制 剂 也 无 法 抑制 分 解 ; 高 盐 浓度 能 提高 LHP- 1 的 稳定 性 。 在 70% 人 饱和 度 的 
硫酸 铵 溶液 中 .在 4 下 至 少 能 使 其 稳定 性 维持 1 年 之 久 。 

LHP- 1 还 有 一 个 特性 是 在 SDS 煮沸 时 的 不 稳定 性 。 在 100 和 条件 下 与 1% 的 SDS IF 
液 保 持 4 一 Smin， 就 会 分 解 出 许多 小 分 子 物 项 ， 形 成 7 一 8 个 降解 片段 ， 表 明 分 子 内 部 特 
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殊 的 非 共 价 键 发 生 断 裂 。LHP- 工 仅 溶 十 特定 浓度 的 脲 中 ,在 1~9M BEAR A, RHI 
Beth He He eB SM It, ABA LH ARPA E ASF bok, LHP 能 很 好 地 深 于 4M 或 > 
4M 的 服 基 盐酸 溶液 中 ， 此 时 蛋白 质变 性 ， 不 再 溶 于 含水 的 缓冲 液 中 。 人 在 6M Mik RA 
液 中 ，pH8.6 时 可 获得 87x 103u 的 亚 单位 ， 只 有 在 pH6.3 时 ， 可 获得 528 x 103u 的 聚合 
体 。 





前 人 报道 红头 丽 蝇 (C. vicina) 和 澳大利亚 丽 蝇 (CC. stygia) KIRI H E1 EB E 9 o 
它们 其 有 相同 的 电泳 迁 移 率 、 氨 基 酸 组 分 和 免疫 特 必 。 但 是 Kinnear (1975) 发 现 澳 大 
ALTE he SNE FEEL AE PAGE 上 分 了 量 仅 230x 1038u， 因 此 考虑 到 电泳 条 件 的 影响 ， 结 果 
发 现在 0.02M 磷酸 缓冲 液 中 ，pH7.3 时 ， 贮 存 蛋 白 仅 1 条 迁移 带 , 分 子 量 大 约 250 x 
10*u， 表 现 出 三 聚 体 结构 特性 ， 而 在 0.08M 的 tris 缓冲 液 中 都 得 到 6 条 迁移 带 ， 说 明 它们 
MEARAN 


2.2 化 学 组 成 


TERESA BLAH W Kramer % (1980) 对 灿 草 天 蛾 的 研究 ， 迪 存 疏 白 分 子 量 450 x 
10u 是 一 种 富 含 芳香 基 氨 基 酸 的 六 聚 体 糖 蛋白 ， 与 丽 蜗 蛋 白 不 同 ， 它 在 SDS 的 缓冲 液 中 
ARS. Telfer (1983) 用 SDS-PAGE 电泳 表明 ， 亚 单位 分 子 量 为 72 和 77 x 103u， 小 于 
Kramer 早期 判断 的 ， 原 因 是 亚 单位 虽然 都 是 具有 同 源 性 的 糖 蛋 白 ， 但 有 不 同 的 末端 序列 。 
企 异 上古 比 天 碍 蛾 贤 中 ，Toja (1978) 和 Telfer, (1983) 曾 分 离 到 两 种 贮存 蛋白 甘 粒 ， 由 
77 X103u 的 亚 单位 聚合 而 成 。 表 4-3 中 列举 了 几 种 贮存 蛋白 分 子 量 和 辅 基 。 


表 4-3 鳞 起 目 和 双 怒 目 贮 存 蛋 白 的 比较 
APE EEL) aw aE FARER 
(x 10u) 区 (%) (%) 
APRIL 
WARR 450 (77, 72) heme 2 酷 氨 酸 10.6 Ruan 等 〔1980) 
_, PBR 2.3 
ERAR 8.6 
HAWKER 400 (77) aS 一 BRO. Teller (1983) 
EARI. 
` FAAM O.E 
RE 500 (88, 83) 一 一 酷 氨 酸 8.9 Tojo B (1980) 
_ BARS. 
ARM 
ATRE 528 (87) 0.4~0.5 一 MAR 13.6 Munn F (1971) 
色 氨 酸 2.2 
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从 表 43 中 可 以 看 出 贮存 蛋白 作为 糖 蛋 白 ， 又 含 极 少量 的 脂 ， 都 富 含 芳香 族 氨基 酸 ， 
这 是 鳞 翅 目 和 双 筷 目 昆 虫 主要 贮存 志和 白 的 共同 特征 。 

在 早期 的 贮存 蛋白 研究 中 ， 通 过 对 12 种 昆虫 贮存 蛋白 的 氨基 酸 分 析 ， 发 现 了 它们 的 
氨基 酸 组 分 中 天 冬 氨 酸 〈 包 括 天 冬 酰 氮 胺 ) 含量 最 高 ， 其 次 是 谷 氮 酸 (包括 谷 氮 酸 胺 )。 
有 些 贮存 蛋白 含有 较 多 的 苯 丙 氨 酸 或 栈 氨 酸 ， 珂 者 含量 高 达 15% (W/W) EG, KAR 
AR RRRERKH, CREP, PERSO MAM OLN 2.8%， 高 的 达 4w) 
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Telfer (1991) 对 12 种 昆虫 41 种 贮存 蛋白 的 氨基 酸 组 分 进行 了 综合 ， 并 和 9 种 节肢 动物 
蛋白 的 弓 分 进行 比较 ， 从 中 可 以 看 出 它们 之 间 的 相似 性 ， 

除 氨基 酸 以 外 ,贮存 蛋白 含有 0.4% ~0.5% ER, 在 LHP- 本 中 比例 高 达 3% ~ 
3.5% ， 个 别 高 达 19% 。 这 些 糖 类 上 要 由 甘露 糖 和 氨基 葡萄 糖 所 组 成 ， 两 者 分 子 比 为 5:2。 
在 贮存 蛋 折 的 水 解 产 物 中 ， 仅 少量 N-Z Ba E 

多 数 贮存 蛋白 含有 脂 类 ， 在 烟草 天 蛾 中 含量 高 达 2% .但 黄 狸 猩 果 蝇 的 迪 存 蛋白 中 则 
缺少 。 藉 层 分 析 和 气相 色谱 分 析 才 明 ， 脂 类 中 磷脂 酰 乙醇 胺 、 磷 脂 酰 胆 碱 和 畏 磷 脂 的 含量 
天体 相 等 ， 半 与 廿 油 - 酯 和 甘油 二 酯 由 结合 ， 击 甘油 三 酯 和 胆 兴 醇 的 量 极 微 。 

X- 射 线 毕 光 光谱 分 析 表 明 ， 贮存 蛋白 LHP- 1 和 LHP- 开 中 分 别 含 有 0.095% 和 
0.195% (W/W) WE. 原子 吸收 光谱 也 证 明 两 者 各 含有 0.05% 和 0.18% 钙 ,而 无 位、 
锌 、 锰 ， 锦 ， 甸 或 铜 。 在 LHE- 工 中 什 的 结合 比较 牢固 ， 不 易 被 整合 剂 除 友 ， 但 LHP- 开 中 
的 钙 移 去 比较 容易 ， 可 造成 蛋白 质 的 不 可 逆 解 离 。 

对 十 大 多 数 贮存 蛋白 质 来 说 ， 简 单 的 氨基 酸 已 不 再 是 研究 重点 。 而 以 芳香 基 汪 白 和 甲 
硫 氨 基 酸 蛋白 的 多 少 来 进行 分 类 和 上 比较， 并 以 此 考察 它们 的 功能 。 随 着 分 了 和 牛 物 学 的 发 
展 ， 近 年 来 又 将 重点 移 到 核酸 和 和 氨基酸 的 序列 二 ， 这 将 在 后 面 作 专门 介绍 。 
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Telfer 和 Kunkel (1991) 根据 贮存 蛋白 中 芳香 基 和 氨基酸 、 甲 硫 氮 酸 等 重要 氨基 酸 组 分 
和 蛋白 质 的 亚 单位 ， 二 级 以 至 三 级 结构 特点 ， 综 合 各 方面 研究 结果 ， 把 贮存 蛋白 分 为 芳香 
蛋白 、 富 甲 硫 氨 酸 蛋白 ， 双 翅 目 LSP-2 等 多 种 。 


1 芳香 蛋白 


King 和 Jukes 提出 ， 芒 理 蛋 白 是 典型 的 六 聚 体 结构 的 贮存 蛋白 ， 其 特点 是 酷 氨 酸 和 莱 
AAR ARR. h TERENA (Calliphora erythrocephala *) 中 分 离 到 
的 ， 因 此 称 为 LSPI 或 丽 蝇 蛋白 《calliphorin)。 它 在 倒数 第 2 龄 或 末 龄 幼虫 脂肪 体内 合成 ， 
分 泌 进 入 血 淋 巴 ， 至 幼 忠 到 食 末 期 ， 在 血 淋 巴 中 的 浓度 达到 高 峰 ， 占 昆虫 体内 可 党性 盘 白 
的 60%， 到 浊 行 期 停 目 合成， 以 后 逐渐 由 脂肪 体 吸收 ， 形 成 蛋白 颗粒 ， 贮 存 到 变态 期 ， 
降解 为 氨基 酸 ， 参 与 新 表皮 的 形成 。 从 丽 包 化 白 抗 原 的 相似 性 证 实 ， 环 裂 亚 自 和 短 角 亚 晶 
中 具有 向 源 关 系 ， 但 与 长 角 亚 目的 贮存 蛋白 有 明显 的 差异 。 

在 双 记 目 中 ， 除 芳香 族 氨基 酸 含 量 超 过 15% 以 外 ， 甲 硫 氨 酸 含量 常 高 达 4% 以 上 ， 其 
功能 被 视 为 芳香 基 氨 基 酸 的 载体 。 或 新 表皮 的 氨基 酸 的 贮存 库 。 

在 鳞 翅 目 幼虫 中 发 现 血 淋巴 蛋白 的 LHP] 含 芳香 基 氨 基 酸 很 高 ， 因 此 首先 被 合 名 为 芳 
香 蛋 日 (arylphorin)。 它 和 双 起 目的 LSP1 不 同 ， 甲 硫 氨 酸 的 含量 较 少 ， 而 精 氨 酸 含量 很 
高 。 芳 香 蛋 白 已 经 在 家 和 大、 大 蜡 强 、 烟 草 天 蛾 等 多 种 鳞 遍 目 昆 忠 的 贮存 蛋白 中 得 到 纯化 和 
测定 ， 明 确 了 它们 的 氨基 酸 序列 ， 种 问 有 50% ~70% 的 相似 性 ， 与 双 刻 日 的 相 异 颇 多 。 
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CM RAE SWAER, TAR AIA RRA, REA ik Eh , 
FETA, EATER ATE AC Tea oh EN BR, 
BPESHREBHAR, MERHERS TRAD MR, 

Sh, FEA, BMRA MEH ASEEG. ROPE MEE 
也 已 完成 测 译 ， 发 现 各 目 之 间 存 在 明显 的 同 源 性 。 


2 BAWABREA 


这 -KROIPFRORR ERAR MRE 4%, WHPRKARMS ERI, 
不 存在 糖 基 化 ， 发 生 时 间 较 芳香 蛋白 迟 ， 到 末 龄 幼虫 期 结束 才 开 始 合成 ， 释 入 血 淋巴 后 由 
十 路 肪 体 的 快速 手 职 ， 所 以 血 淋 巴 中 浓度 常 低 于 芳香 蛋白 和 其 他 贮存 蛋白 。 

FRA OAR, TEER, REAR A BL, TEM 
SRR OS He a a RE EE KBE ( Tropacea luna) PEM A 
HTH, LEME KIRA CK BIR RL 2 种 或 2 种 以 上 的 异 构 体 ， 但 在 舞 
EIR (Lymautria dispar) 和 海 灰 起 夜 蛾 《Spodoptera litrua) PART EMIKE E 
白 。 在 印度 谷 蝇 (Plodia interpunctella) 中 还 发 现 有 独特 的 氨基 酸 组 分 的 70 x 103u 亚 单 
位 ， 其 天 然 鼻 扬 不 是 信 聚 体 结构 。 在 不 同类 的 富 甲 令 氨 酸 贮存 蛋白 之 间 有 高 度 相 关 性 ， 阿 
源 性 44% 一 70% 。 相 反 ， 鳝 翅 日 与 双 趣 日 之 向 相同 性 小 于 34% 。 在 粉 纹 认 是 中 有 两 种 与 
其 他 鳞 目 昆虫 的 富 甲 玖 氨 酸 贮存 蛋白 相同 的 蛋白 ,它们 都 在 末 龄 幼虫 期 受 保 幼 激素 的 挤 
制 ， 只 在 保 幼 激素 滴 度 下 降 时 期 出 现 ， 因 此 ， 有 时 也 将 它们 归 人 人 保 幼 激 素 抑 制 蛋白 类 中 。 


3 3388 LsP-2 


ATURE POPES A (或 称 LSP-1) 之 后 发 现 的 又 一 种 芳香 蛋白 。 其 中 芳香 基 氨 
基 酸 和 甲 硫 氮 酸 的 含量 较 LSP-1 少 。 与 芳香 蛋白 有 相似 的 发 育 轮廓 ， 虽 然 也 由 脂肪 体 摄 
取 ， 但 最 终归 宿 还 不 十 分 清楚 。Denes # (1990) 认为 ， 它 在 成 虫 赔 皮 以 后 其 基因 能 重新 
表达 ， 故 有 持续 性 贮存 蛋白 的 性 质 。 在 黄 猩 猩 果 蜗 中， 它 的 基因 已 经 完成 测序 ， 发 现 与 双 
起 日 芳 理 蛋白 的 具有 问 源 性 。 但 也 有 人 认为 LSP-2 不 同 于 其 他 六 聚 体 蛋 白 ， 进 化 关系 上 
有 一 定 的 独立 性 。 

在 高 等 双 翅 目 昆虫 中 ，LSb-1 与 LSP-2 型 的 亚 单位 明显 地 形成 不 同 的 六 聚 体 。 在 埃及 
FSA RR, RAMS RA RA, 无 类 似 LSP-2 ABA, t 
a SE A ARE 


4 ”其 他 有 关 的 贮存 蛋白 

































































4.1 abd K+ HA (juvenile hormone-suppressible proteins) 


在 鳞 翅 目 中 出 现 于 末 龄 幼虫 期 ， 当 JH 滴 度 下 降 和 抑制 作用 消失 时 ,该 蛋 委 的 基 央 开 
始 表 达 。Jones (1990) 在 粉 纹 夜 蛾 中 已 分 离 提纯 和 测序 。 这 是 一 类 受 JH 抑制 的 酸性 六 聚 
体 蛋 白 。 同 类 之 间 同 源 性 很 高 ， 但 和 其 他 六 聚 体 蛋 白 缺 少 同 源 性 。 与 富 甲 硫 氨 酸 蛋 白 有 很 
多 相似 之 处 。 在 烟草 向 峨 中 争 选 了 cDNA 文库 并 进行 了 克隆 。Mermme 4 (1994) EK 
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So th BEE Tak RAE (LSP-82), 但 是 ,发育 特征 与 功能 还 不 十 分 清楚 。 
4.2 ARAARA (riboflavin-binding proteins) 


Magee 等 1994) 发 现 寺 懂 古 比 天 重 蛾 、 大 蜡 虐 和 烟草 上 夜 蛾 中 。 它 们 与 其 他 六 到 体 虹 
存 蛋 白 在 结构 上 有 许多 胡 伏 之 处 但 不 是 真正 的 巡 存 蛋白 ， 只 在 末 冷 幼虫 期 表达 ， 在 化 是 
前 并 本 迅速 消失 ， 也 不 积 贮 在 是 的 脂肪 体 中 ， 在 羽化 赔 皮 时 血 淋 巴 中 的 浓度 迅速 降低 ， 趾 
侣 由 于 简单 的 水 解 或 被 脂肪 体 、 馈 嘛 或 其 他 组 织 摄取 ， 还 不 十 分 清楚 。 这 类 绰 白 都 足 糖 基 
AL, SAKE RAR AER 


4.3 极 高 密度 脂 蛋 白 (very high density lpoprotein) 


RRR EAR A (VHI) 已 在 烟草 伪 轻 等 夜 蛾 类 尾 虫 中 得 到 定性 ， 是 上 种 非 六 聚 体 
WF SA, Haunerland (1986) 指出 ， 它 是 150 x 10 的 二 聚 体 ， 由 于 与 胆 绿 素 
《biliverdin》 非 共 价 键 结合 成 四 素 体 ， 故 具 监 色 ， 合 脂 量 达 10% ， 在 末 龄 幼虫 期 合成 。 半 
却 且 昆虫 猎 晴 体内 也 存在 这 类 贮存 和 蛋白。 在 末 龄 幼虫 期 ， 在 脂肪 体 中 合成 ， 在 血 淋 巴 中 积 
标的 浓度 很 高 ， 化 晴 前 由 末 脏 脂肪 体 前 部 作 特异 性 吸收 。 在 脂肪 体 中 成 蛋白 颗粒 ， 在 数 天 
内 在 蛋白 酶 作用 下 水 解 。 它 的 氨基 酸 组 分 与 - 般 蛋 自 无 多 大 差别 ， 与 前 血 讨 论 的 几 种 六 此 
体 贮 存 蛋 白 没有 明显 的 关系 。 人 在 半 址 目的 猎 晴 、 膜 起 日 的 蜜蜂 和 木工 蚊 (Camponotus fes- 
tinatus) 中 都 有 相似 的 VHDL， 但 不 存在 色素 ， 其 发 育 轮廓 也 不 很 清楚 。 


4.4 富 酷 氨 酸 蛋白 《tyrosine-rich protein) 


BM ABA A RES MSA (tryrostaurins) ， 是 一 类 含 酪 氨 酸 27% 以 上 的 蛋白 质 ， 由 
Delobel (1992) 发 现 于 鞘 起 日 昆虫 化 晴 前 短 时 间 内 ， 在 脂肪 体 中 合成 和 贮存 ， 形 成 蛋白 颗 
粒 ， 稍 后 在 昆虫 发 育 过 程 中 ， 即 行 分 解 ， 其 中 酯 氨 酸 残 基 用 于 预 成 虫 表皮 的 合成 。 富 酷 蛋 
自 与 其 他 贮存 蛋白 相 比 ， 不 仪 分 了 量 较 小 ， 而 且 变 化 由 度 较 大 《30 一 65) x 103u， 可 溶性 
NS, PHIL, EAR, AMPK AAP REA, MAMA AREH, 
有 的 则 两 种 都 有 。 
从 上 述 各 类 贮存 蛋 中 可 以 看 出 ， 六 聚 体 贮存 蛋白 中 各 类 之 间 都 存在 相似 性 ， 可 能 因为 
它们 都 起 源 于 血 蓝 蛋 白 ， 共 同 具 有 相对 保守 的 亲 水 氨基 酸 ， 包 括 芳香 族 残 基 ， 在 进化 过 程 
中 这 些 结构 仍 未 发 生 重 大 变化 ， 氨 基 酸 序列 中 普遍 在 多 个 位 点 上 有 茉 丙 氨 酸 和 栈 氨 酸 。 彰 
起 月 昆 忠 中 出 现 的 富 酷 揪 酸 蛋白 ， 可 以 看 做 恒 白质 贮存 策略 的 -- 种 特 化 。 
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1 ERE 


Kunkel #27 BE ( Blattella germanca) 中 鉴定 到 1 种 16S 的 贮存 蛋白 ， 属 高 芳 
香 族 氨基 酸 六 聚 体 ， 产 生 于 若虫 和 成 虫 期 ; 另 1 种 在 12 MAA eM, aS 
蝗 蚁 利 星 巍 之 问 具 有 免疫 学 交互 反应 。 用 分 类 学 研究 让 实 ， 它 们 之 间 有 密切 的 相关 性 ， 
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HALWE, SAKSSERAES. MHRZARMUATRRARARM, WS 
赔 皮 节律 而 周期 性 的 出 现 峰值 。 在 每 次 赔 皮 前 后 瞬时 峰值 很 低 ， 前 1 种 持续 到 整个 成 虫 
W, 浓度 与 血 淋 巴 中 脂 蛋 白 相 似 ， 因 此 称 为 持续 性 贮存 蛋白 (persistent storage protein 
PSP), 但 后 1 种 在 成 虫 期 即 告 消失 。Duhamel 等 〈1983) EAA RMP RE TASER 
EMEA. 

近年 来 Wassmer € (1996) TERIA CP. pennsylvabica) 中 分 离 到 1 种 与 发 育 相 
关 的 贮存 蛋白 《development associated storage protein DASP) 分 子 量 82 x 103u。 在 血 淋 巴 
中 的 浓度 明显 受 光 周 期 控制 。 一 般 曙 淋巴 蛋白 在 长 日 照 时 《18:6) 含量 下 降 ， 而 DASP 在 
短 日 照 时 含量 减少 。 


2 BEB 


在 直 翅 目 中 唯一 被 研究 过 贮存 蛋白 的 是 飞 蝗 (Lucsta migratoria), GRA 4 种 贮 
存 蛋 白 ， 分 别 是 芳香 蛋白 AP、LSP-1、LHP 和 PSP。 据 Ancsin 等 (1996) 报道 ， 有 两 种 
六 聚 体 蛋 白 ， 与 双 翅 目的 LSP-1 相似 。 芳 香 族 氨 基 酸 含量 属 中 间 承 平 ， 甲 硫 氨 酸 含 量 偏 
低 或 居中 ,分 子 量 410 x 109u、16.1S， 含 10% 的 已 糖 ， 由 5 个 以 上 75 x 103u 亚 单位 组 
成 ，pI 为 6.0， 在 羽化 后 即 告 消失 ;， 另 -- 种 蛋白 的 甲 硫 氨 三 含量 很 少 ， 而 芳香 族 氨基 酸 含 
量 稍 多 。 它 的 合成 受 JH 的 激发 ， 并 随 Vg 的 发 生 而 波动 ， 一 直 延 续 到 成 虫 期 ， 因 此 属 持 
续 性 巡 存 仅 白 。 分 子 量 460x 103u、16.4S， 售 70% 的 已 糖 ， 主 要 亚 单 位 的 分 子 量 为 74x 
10?u， 次 要 的 为 37x 103u。pI 为 5.6。 丙 种 贮存 蛋白 都 带 有 蘑 些 微观 不 均一 性 。PSP RR 
性 可 道 性 地 解 离 成 单 体 ， 已 经 测 到 74 x 103u 亚 单位 的 N- 示 端 序 列 。 原 先 已 得 到 鉴定 的 氰 
HEA (cyanoprotein) 已 得 到 纯化 ， 分子量 435x 103u。 亚 单位 的 分 子 量 69x 103u。 此 外 
尚 有 一 种 贮存 蛋白 LSP- 下 已 作出 鉴定 。 攻 星体 内 多 种 贮 有 蛋白 不 同 程度 地 受 JH 的 调控 ， 
反映 了 半 变 态 昆 虫 的 特点 。 
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fE40 BP, Gonzalez% (1991) 详细 研究 了 猫 暑 (Tricotoma inferstans) iIk ELBE 
O, RBIS Ee A RAE (HOLP) 和 极 高 密度 脂 蛋白 (VHDL), WEARERS 
ZA, RARARAV FEA. RERSAERRNAT REM BA HENTIE, AE 
BM, 血 淋 巴 中 大 量 积累 的 是 VHDL， 在 最 后 一 次 晓 皮 前 达到 峰值 ，VHDL 与 HDLP 在 
血 淋 巴 中 的 浓度 分 别 达 74mg/ml 与 42mg/ml; 在 虹 皮 后 前 两 周 的 成 虫 体内 血 淋 巴 中 银 度 
急速 下 降 , 第 3 周 后 又 再 次 增加 ， 其 中 主要 是 VHDL ， 因 此 认为 它 是 半 明 目 昆虫 的 贮存 蛋 
He 

Rehn% (1990) 在 吸血 晴 (Rhodnius prolicus) 血 淋 巴 中 提纯 并 鉴定 了 1 种 非 芳 香 
基 六 聚 体 应 淋巴 巡 存 罩 白 ， 称 此 蛋白 为 吸血 晴 贮 存 蛋白 《Rhodnius storage protein, SPR), 
该 蛋白 中 含 0.69% 的 脂 类 和 1.04% BEE, SH 470% 103u， 亚 单位 分 子 量 78 x 103u， 
分 子 量 小 于 丽 蝇 恒 白 。 著 虫 晓 皮 变 为 成 贝 以 后 ， 仍 以 低 浓度 保持 在 应 淋巴 中 ， 只 在 停食 时 
才 告 消失 。 

Faria 等 《1994) 纯化 了 吸血 晨 雄 成 虫 的 血 淋 巴 蛋白 SP2, KRAER 445X 10u, F 
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单位 分 子 量 76 x 18 u, ZEAE LRT FE BIA EAS. AU western 印迹 分 析 表 明 ， 当 
SP2 在 血 淋 巴 中 减少 时 ， 脂 肪 体内 的 含量 增加 ， 人 也 它 的 合成 已 告 结束 。 有 趣 的 是 ， 成 虫 精 
SWAT A ae SP2 的 功能 。 

Rimoldi # (1989) E38 (Triatoma infestans) 中 纯化 了 1 WAR RIBAEA. Sula 
等 〈1995) AD ML ARATE, ERM SAT HEE, 


4 sae 


在 鳞 远 日 昆虫 中 ， 一 般 都 合 1~2 种 贮存 货 白 ， 有 的 种 类 多 到 3.~4 P Ee 
IRF, Telfer FAAS AEH RARE, 1 ARRAS BA. Tojo 等 从 
提取 物 中 获得 2 PDL A He OA TAPE ON A, CIZ hu EEE 
AULA, EM IE Po El GRRE OMA WAR, TERA ES 
HAAS PRAREA, MARAE EAT AF ARCA AE 

EPAR (Trichoplusia ni) H, Kunkel 等 (1990) 发 现 末 龄 幼虫 的 1 种 贮存 蛋白 
与 烟草 天 蛾 和 舞 毒 蛾 的 同 源 ， 另 1 种 含量 较 少 ， 与 天 蛾 贮存 蛋白 同 源 。 已 鉴定 出 贮存 六 诊 
体 包 括 芳香 蛋白 和 富 甲 硫 氨 酸 重 白 。 另 外 还 存在 JH WHARE, FE CDNA 克隆 ， 
推断 出 氨基 酸 组 分 ， 其 中 含 9.3% 芳香 族 氨基 酸 和 1.8% HY I Thompson 等 
(1996) MIH WAEA SMER (Heliothis virescens) 的 氨基 酸 组 分 有 78% 是 相同 
的 。 

MERR (Manduca sexta) 中 分 离 到 2 种 贮存 蛋白 。Kramer (1980) 对 其 中 之 一 
芳香 蛋白 进行 分 离 提纯 和 定性 。Willot 等 〈1989) 对 芳香 蛋白 进行 了 提纯 克隆 与 测序 。 
Ryan 等 〈1985) EMRE ORA, WET AKO ERA eS Corpuz 等 
(1991) HRW A, RR ER eh BU, At SINE RH. DER TO 种 
cDNA FFEA SPIA 和 SPIB AE GREER (SPI) ALL, Maw 
37% 的 氨基 酸 序列 是 相同 的 ， 后 者 有 63% BAIS, DAP TERE UE 5 龄 时 在 脂肪 体 
内 合成 ， 分 别 有 2 种 基因 在 特定 的 组 织 与 时 期 进行 表达 , 在 体内 注射 20- 产 基 旷 皮 酮 后 合 
成 贮存 蛋白 的 mRNA 被 激活 ， 而 被 保 幼 激 素 类 似 物 所 换 制 ， 由 此 证 实 了 富 甲 态 氨 酚 的 激 
素 调 控 机 制 。 

EKER (Caplodes ethlius) P, Palli 等 (1987) 发 现 了 4ARRRPTEH, 
1 种 是 芳香 蛋白 。2 种 属 富 甲 硫 氨 酸 重 白 ， 但 另 1 种 既 不 是 芳香 蛋白 也 不 是 富 甲 硫 氨 酸 蛋 白 。 

家 看 贮存 蛋白 的 资料 在 鳞 直 月 昆虫 中 最 为 丰富 。Tojo 等 已 经 从 贮存 蛋白 中 分 离 到 1 
种 芳 得 蛋白 和 1 HET RARE. Puli 等 《1989) 对 芳香 蛋白 进行 提纯 与 测定 。Fuji- 
wara (1992) 对 Bm LSP 进行 了 克隆 和 测序 ， 通 过 Southern 杂交 印迹 分 析 ， 证 明 是 一 个 单 
拷贝 基因 。 

TEAM AM (Tropacea luna) 中 ，Pan (1996) 指出 其 贮存 蛋白 包括 芳香 蛋白 和 富 
甲 硫 氨 酸 六 育 蛋 白 。 后 者 在 峻 虫 体 内 含量 很 大 ， 表明 它 是 孵 黄 蛋 白 合成 所 需 的 氨基 酸 库 ， 
芳香 蛋白 则 成 为 成 虫 发 育 所 必需 。 然而 另 有 研究 者 认为 真正 的 刘 标 还 不 十 分 明确 。 

MSP, WAR BM KARR, PHRMA OE FEAROCS AREA, W 
SAE GAM He, LD LEAP A A aA A LA EE Bh A, 
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ERAAH, HP (Tenelrrio molitor) FSH HR (Leptinotarsa decemlineata ) 
KRPE EAH h Delobel “ (1992) 和 Ockorzt # (1994) 进行 了 较 多 研究 。 后 者 贮存 
蛋品 己 测 序 ， 虽 含有 较 多 的 芳香 族 氨 基 酸 ,但 结构 相似 性 较 低 。Silhacek 等 (1994) 指 
H, 种 与 黄 素 重 白 结合 的 贮存 绰 白 亚 单位 为 85Xx 103u，2 个 亚 单位 构成 的 二 聚 笨 蛋白 的 
Oy FAH 170X100, 并 用 Western 印迹 法 得 到 证 实 。 其 中 约 含 6.5% 的 糖 类 和 1.9% 的 氨 
基 酸 ， 含 有 较 高 的 组 氮 酸 和 非特 征 性 组 分 精 氨 酸 ， 纯 化 时 与 核 黄 素 结合 的 链 遭 彼 坏 。 

Koopmanschap (1992, 1995) 研究 发 现 ， 马 铃 昔 甲虫 芳香 蛋白 是 由 沿 育 蛋白 基 
编码 的 ， 并 详细 分 析 了 它 的 基因 构成 和 氨基 酸 系列 。 它 发 生 于 末 龄 幼虫 期 或 处 上 短 日 照 条 
件 下 的 成 虫 期 ， 是 1 种 六 聚 体 结构 ， 虹 单位 分 子 量 为 82 x 103u， 它 受 保 幼 激素 类 似 物 
Pyriproxyfen 的 抑制 ， 相 反 ， 另 1 种 特异 性 蛋白 则 受到 它 的 激发 。 


6 RBA 


双 翅 目 昆虫 贮存 蛋白 早 在 1967 就 由 Munn M27 Sk ARP AD YB HE, E 
Kinnear 等 从 澳大利亚 丽 蝇 中 分 离 到 LSP2。 前 者 属 芳香 蛋白 ， 后 者 所 含 的 芳 基 氨基 酸 含 量 
较 低 而 列 人 另 一 类 。 后 来 发 现 ， 在 澳大利亚 丽 晓 、 地 中 海 实 蝇 、 黄 独 猩 打 蜡 、 狗 绿 蜡 
(Lucilia cuprina) 和 家 日 中 均 有 丽 蜗 蛋 白 。 除 丽 晤 外 ,在 多 种 果 蝇 中 分 离 到 LSP2。 
Roberts 和 Brock 在 分 离 提 纯 和 测序 的 基础 上 上， 系统 地 研究 了 两 种 六 聚 蛋白 的 进化 关系 。 

Telfor 和 Kunkel (1991) 区 分 了 高 等 双 翅 目 昆虫 芳香 蛋白 的 类 型 。. -类 是 丽 刚 蛋白 ， 
这 是 红头 责 蝇 的 主要 六 聚 蛋 白 和 果 晶 的 主要 芒 香 蛋白 幼 虫 血清 蛋白 了 《LSP1)， 它们 共同 
的 特点 是 蔡 丙 氮 酸 和 酪 氨 酸 含量 >20%， 并 有 >41% RM, 另 类 是 果 蝇 幼虫 血清 蛋 
All CLSP2), 仅 含 适量 的 芳香 氨基 酸 (SKM RNA ARAM) 以 及 中 等 含量 的 甲酸 
AM (2.8%), MEEA S LSPI 属 异 质 六 素 体 ， 由 多 重 相关 的 多 肽 链 结 合 而 成 ;而 
LSP2 是 1 FRA REE CLevenbook, 1985; Wolfe 等 ，1972，Akam %, 1978, Brok 和 
Roberts 1980). {E LSP1 和 LSP2 在 幼虫 发 育 时 表现 的 特征 很 相似 。 分 离 到 2 种 基因 分 别 
为 Lsplb 和 Lsp2， 在 地 中 海 实 蝇 ( Ceratitis capitata) 中 的 情况 也 是 如 此 《Chrysathis 等 ， 
1994)。 但 在 低 等 双 刘 目 昆虫 美洲 摇 蚁 (Rhyachosciora americana) 中 de Bianchi 和 
Marinotti (1984) 发 现 只 存在 1 种 类 芳香 蛙 白 。 

Konig 等 (1980) MRE AHLAK EE A 种 LSPI 亚 单位 。 研 究 两 个 蚊 亚 入 
6 个 种 4 龄 幼虫 的 血 淋 巴 中 的 贮存 蛋白 ， 其 中 包括 埃及 仇 数 (Aedes aegypti), ESCHER 
(Aedes albopictas) , PESX (Culex restuans) 、 网 比 亚 按 蚊 (Anopheles gambiae), VERERES 
(A quadrimaculatus) FDR EAI (A ,atbinaanus )。 每 个 种 至 少 有 2 MSE, OTR 
(66~85) 102, SRMAREA R LSP 亚 单位 有 相同 的 迁移 率 。6 种 蚊子 的 六 聚 蛋 白 
之 间 有 很 多 相似 之 处 。 

用 黄 猩猩 果 蝇 与 红头 丽 蝇 的 六 聚 蛋白 多 克隆 抗体 测定 蚊子 4 龄 幼虫 血 淋 巴 中 丰富 的 多 
让 和 与 高 等 双 埠 目 昆 中 芳香 蛋白 的 相关 性 。 结 果 表 明 虹 蝇 蛋 白 抗 血清 可 区 分 果 峰 4 种 LSP 
ERM, A3 条 不 同 迁 移 率 的 电泳 谱 带 。 由 果 蝇 的 LSP1 与 LSP 的 特异 性 血清 ， 鉴 定 出 
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蚊子 中 寺 移 率 最 低 的 谱 带 为 LSP2 亚 单位 ， 中 等 移 迁 率 相当 于 LSP 亚 单位 ， 最 大 迁移 率 
中 LSPIB 和 1e 岗 种 亚 单位 共同 的 结果 。 由 此 认为 ， 蚁 子 幼 忠 的 六 来 蛋白 可 能 号 1 种 混合 
的 异体 六 聚 物 ， 而 不 同 于 高 等 双 翅 目 昆 虫 的 两 种 全 蛋白 。 


7 RSA 


AREA A: PEP. Ryan% (1985) UA, EKAI CApismeliifera) 有 1 
ASSRO, EMARS LARNER eA, 
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SAUER O (Munn 4, 199), PAGE (Kinner $, 1975), SDS-PAGE ERE IK 
《Sekeris，1977) 、 免 疫 扩散 《Tojo $#, 1978, 1980) 和 火箭 免疫 电 沪 (Laurell, 1972) 等 
技术 淹 得 贮存 彝 扫 的 合成 部 位 在 旦 虫 的 脂肪 体内 ， 特 别 是 前 端 围 脏 脂 体内 ， 并 用 Lowry 
法 等 一 系列 方法 明确 了 贮存 蛋白 在 脂肪 体 和 重 淋 巴 中 的 含量 变化 。 

Munn 等 《1969) 指出 ， 在 丽 蝇 第 肪 体内 大 约 有 11 500 个 细胞 ， 在 幼虫 期 它们 的 体积 
增 大 非常 明显 ， 但 细胞 并 不 分 裂 ， 因 而 数量 不 变 。 贮 存 蛋白 的 合成 是 从 2 龄 后 半期 开始 
的 ， 随 着 幼虫 的 生长 与 发 育 ， 合 成 进入 高 峰 期 。Ruth (1983) 以 红头 丽 蜡 为 例 ， 用 免疫 
荧光 技术 和 组 织 化 学 旋 法 结合 光 镜 与 电镜 观察 ， 综 述 了 贮存 蛋白 合成 期 脂肪 体 及 其 细胞 学 
变化 。 


1 组 织 和 细胞 定位 


在 光 镜 下 观察 表明 ， 丽 蝇 末 龄 幼虫 第 4 天 细胞 已 增 至 30 -- 50um， 细 胞 中 除 核 以 外 ， 
出 现 胎 肪 颗粒 与 条 泡 。5d 后 随 着 幼虫 体积 和 重量 增 至 最 大 值 ， 脂 肪 细胞 直径 超过 200pm, 
$8 Oy BUS Rt SHS, Td 后 出 现 RR, AU RTA, NO Ek, 
刚 化 师 的 白 师 中 ， 出 现 大 量 暗色 贮存 体 及 脂 滴 。 在 电镜 下 可 以 清晰 看 到 蛋白 颗粒 的 变化 ， 
包括 与 合成 、 转 移 和 贮存 有 关 的 细胞 器 的 分 化 。 末 龄 幼虫 3d， 细胞 内 出 现 游离 核 巳 白 体 、 
大 型 线粒体 及 大 量 粗 面 内 质 网 (RER)， 并 有 了 胀 大 的 细胞 池 ， 崇明 贮存 蛋白 的 合成 已 开始 。 
至 第 4 天 ，RER 增加 到 最 大 值 ， 同 时 线 鞍 体 伸 长 ， 有 大 量 的 睛 ， 当 晓 皮 激素 呈现 第 一 个 
人 小峰 时 ， 进 - - 步 可 看 到 粮 原 颗粒 ， 至 第 Sd RER 而 积 增加 ， 蛋 白质 合成 减退 ， E a BE 
COUR, SOTA A, RSET A 至 第 了 天 脂肪 体 又 从 血 淋 巴 摄取 蛋白 
质 ， 出 现 大 小 不 同 的 脂 滴 ， 可 见 两 种 贮存 蛋白 体 ， 大 的 为 异型 体 ， 小 的 为 电子 致密 颗粒 。 
前 者 含 细胞 器 ， 如 线粒体 、RER 和 糖 原 ， 它 们 被 再 建成 大 型 可 泡 ， 讲 泡 最 终 成 为 高 电子 
致密 颗粒 。 当 时 暗 皮 激素 呈现 第 二 个 小 峰 ， 以 后 出 现 大 峰 ， 脂肪 体 从 血 淋 巴 中 吸收 的 蛋白 
量 增多 ， 形 成 具 品 体 的 蛋白 颗粒 。 其 中 并 含有 酸性 磷酸 酯 散 ， 电子 致密 的 小 颗粒 充满 整个 
贮藏 体 中 ， 第 8 RATA (H4), 脂肪 细胞 中 除 脂 济 和 糖 原 以 外 ， 看 到 电子 致密 的 
六 存 颗粒 ， 线 粒 体 大 小 不 .-。 随 着 是 的 发 育 ， 贮 存 颗粒 进 - 步 增加 ， 这 时 新 表皮 已 经 形 
成 ,脂肪 细胞 的 内 含 物 逐 渐 消 失 ， 但 RER、 核 蛋白 体 、 线粒体 和 贮存 体 仍然 存在 、 核 入 
完整 、 内 外 层 均 可 认 辩 。 
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据 陈 长 更 和 王 荫 长 等 对 小 地 老虎 脂肪 体内 异型 蛋白 颗粒 的 电镜 观察 ， 从 预 旺 期 开始 
由 十 组 分 的 来 源 不 同 ， 存 在 4 种 不 同形 式 的 蛋白 颗粒 : 中 由 多 个 衰退 的 线粒体 合并 形成 的 
颗粒 ， 外 形 多 呈 构 圆 形 ， 内 具 细 而 密 的 残 晴 ， 电 子 敏 密 程 度 较 高 ， 形 成 的 蛋品 颗粒 中 份 可 
见 到 残余 的 线粒体 外 形 ， 赛 胞 无 被 膜 ; 外 由 内 质 网 集聚 形成 的 蜂 粒 、 先 由 正常 的 内 质 网 聚 
集 小 团 ， 然 后 局 部 膨大 成 谭 状 ， 电 子 密度 增高 ， 颗 粒 外 围 也 不 存在 被 膜 ;， 针 由 游离 膜 包围 
精 原 和 香 白 微粒 形成 糖 蛋 白 颗 粒 ， 开 始 时 由 游离 膜 分别 包 围 糖 原 和 蛋白 微粒 ， 然 后 两 者 合 
并 ， 有 被 膜 ， 周 缘 吸 附 蛋白 微粒 ; 名 由 游离 膜 包 国 线 粒 体 ， 粗 面 内 质 网 和 糖 原形 成 颗粒 ; 
四 此 也有 被 腊 。 由 此 可 见 脂肪 体 中 贮存 借 捉 的 细微 结构 不 同 十 卵黄 蛋白 ， 首 先是 由 其 来 源 
决定 的 ， 其 次 ,在 积聚 和 加 工 过 程 中 同一 颗粒 还 有 许多 不 同 的 形态 变化 。 

综 上 所 述 脂肪 体 大 量 合成 贮存 蛋白 ， 虽 然 -部 分 由 末 龄 幼虫 取 食 时 所 积累 ， 但 更 多 的 
米 源 于 幼虫 期 细胞 器 的 消化 与 重新 利用 ， 脂 肪 细胞 成 为 蛋白 质 如 工 广 。 


2 含量 变化 


BAA RE Ea SEA RUE, PEO AT. MEREN 
例 ， 从 开始 时 15mg, P) 3 龄 时 增 至 120mg， 其 中 LSPI OW 7mg, LSP2 为 8mg， 到 停止 取 
REJ, LSPI 的 含量 占 总 可 溶性 蛋白 含量 的 50% 以 上 ， 化 晴 期 有 所 下 降 ， 稳 定 在 高 峰 时 的 
75% Feo WK ALE A OG I A LSP 的 最 大 速度 为 每 天 每 细胞 0.4mg， 其 中 80% 
为 LSP1， 充 分 发 育 的 幼虫 每 天 可 产生 脂肪 体 3.7mg 左右 ,漫游 期 开始 血 淋 巴 中 浓度 降低 
到 正常 量 的 20%，LSPI 合成 停止 ,但 LSP2 的 合成 可 持续 若干 天 。Sekeris 和 Scheller 
(1977) 测定 红头 丽 蝇 中 蛋白 质 的 合成 速率 ， 用 XS- 申 硫 氨 酸 掺 入 可 溶性 蛋白 的 速率 表明， 
合成 曲线 呈 “U” 字 型 ， 末 龄 4 天 的 摊 人 率 最 高 ， 成 虫 发 育 期 处 于 最 低 ， 羽 化 前 又 有 -个 
短暂 的 增加 。 类 似 结果 在 黑 卫 蝇 变态 期 也 是 如 此 。 从 放 英 活性 看 ， 末 龄 3 一 4d 幼虫 LSP-1 
合成 加 快 ，4 一 5 天 时 合成 停 正 ,恢复 到 一 般 水 平 ，mRNA th ESE FERS, 2 BE 
降 到 可 检测 水 平 ， 直 到 里 和 成 各 期 均 如 此 。 

陈 长 现 和 王 荫 长 《1995) 研究 棉铃 由 和 小 地 老虎 脂肪 体内 重 白 颗粒 的 形成 和 消失 的 结 
果 表 有 明 ， 在 幼虫 未 期 ， 脂 肪 体 扩大 成 宽带 状 ， 细 胞 体积 增 大 ， 同 时 出 现 双核 或 多 核 ， 进 人 
预 师 期 ， 细 胞 内 开始 出 现 蛋白 颗粒 ， 晴 龄 14， 脂 肪 体 转变 成 块 状 ， 细 胞 内 充满 大 型 蛋白 
质 颗粒 ， 在 5 一 10d 时 ,幼虫 脂肪 体 崩 散 ， 至 12 天 形成 预 成 虫 ， 脂 肪 体 细胞 重新 出 现 ， 仍 
充满 蛋白 颗粒 ;同时 幼虫 期 发 达 的 粗 面 内 质 网 和 线粒体 ， 也 转变 为 蛋白 颗粒 。 从 脂肪 体 认 
蛋白 含量 的 变化 来 看 ，6 龄 幼虫 期 等 克 脂 肪 体 含量 白质 7.1 一 8.4mg， 至 预 螨 期 达到 
16.3mg, SHH 2~8d 又 急剧 下 降 ， 到 师 龄 9 一 13d， 再 度 上 升 。 这 种 变化 在 崔 贤 中 尤为 明 
显 。 蚂 期 脂肪 体内 充满 卷 几 种 蛋白 的 颗粒 ， 在 羽化 为 成 下 后 ，24h ARARE. RE 
时 在 变态 过 程 中 的 变化 动态 与 小 地 老虎 完全 一 致 ， 苹果 天 幕 毛 虫 (Malacasoma ameri- 
cana), KRI (Pieris brassicae) 和 红头 而 蝇 (C. erythrocephata) 都 有 这 方面 的 研究 
记录 。 最 详细 的 是 从 异 古 比 天 乔 蛾 CH cecropia), RB (Bombyx mori) FA ti% FI 
(C.ethlius) 的 研究 中 得 到 的 。 当 血 淋 巴 中 看 白质 舍 量 下 降 时 ， 脂 肪 体内 蛋白 含量 明显 上 
Fhe 反映 了 脂肪 体 对 贮存 蛋白 的 内 吞 效应 ， 并 发 现 当 标记 晨 白 注射 进 人 幼虫 血 淋 巴 以 后 ， 
陛 肪 体内 出 现 故 射 活性 ， 并 且 存 在 特异 性 选 拌 摄取 机 制 。 当 黄 猩 独 虽 蝇 末 龄 幼虫 体 内 注 人 
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SCE RM AVH-S RUE, ARE, HAH 标记 的 蛋白 颗粒 ， 说 
FAG BY AREY RAE A NR EE A SC Re, Ge He a 
FERRET, FLA HER, UM AEE, AT AY RERET 
低 水 平 状态 。 
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五 节 ”贮存 蛋 户 的 功能 





昆虫 贮存 慢 白 的 功能 ， 可 以 归纳 为 三 个 方面 : 首先 为 成 由 发 育 和 完成 变态 提供 蛋白 
用 于 体内 组 织 的 形成 和 生殖 的 需要 ; 其 次 是 贮存 党 白 的 亚 单位 和 一 些 片段 直接 进入 结构 恒 
AP, 诸如 挫 入 到 国 肾 、 成 虫 表皮 和 飞行 肌 中 ; 其 三 是 作为 亲 脂 物 质 的 载体 ， 参 与 脂 类 运 
输 。 


1 蛋白 质 和 氨基 酸 的 贮存 库 


Munn 和 Greville (1969) 首先 发 现 贮存 蛋白 在 贤 期 以 蛋白 质 晶体 贮 在 在 莫 肪 细胞 内 ， 
通过 降解 得 到 氨基 酸 ， 满 足 成 贝 生长 发 育 和 生殖 的 需要 。 用 !C 标记 研究 发 现 ， 在 变态 
人 癌 ， 幼 贝 的 风 存 有 蛋白 水 解 成 游离 所 此 酸 ， 重 新 参与 成 由 组 白质 的 合成 。 测 定 红头 丽 蝇 成 虫 
头 、 胸 和 腹部 的 蛋白 质 放射 活性 表明 ， 芳香 蛋白 中 芳 某 氨基 酸 和 许多 其 他 氨基 酸 都 参与 成 
贝多 种 蛋白 质 的 合成 ， 在 时 间 上 可 以 分 为 旺 和 成 虫 两 个 时 期 ， 对 于 成 虫 主要 在 发 育 早期 利 
用 。 








Levenbook 和 Bauer (1984) 还 用 %C- 茉 丙 氨 酸 的 代谢 试验 ， 测 得 在 而 化 48h 和 96h 后 
红头 丽 蝇 成 虫 的 提取 物 中 LSP-1 滴 度 明显 下 降 。48h， 腹 部 可 检测 到 LSP-1， 这 可 能 来 白 
肪 体 ， 至 96h 已 观察 不 到 ， 而 胸部 蛋白 质 的 放射 活性 增加 ， 还 出 更 分 子 量 分 别 为 210 x 
10°u 和 420 x 103u 的 两 个 特殊 蛋白 ， 它 们 可 能 成 为 册 球 蛋白 和 肌 动 焉 白 。 在 4 口 龄 的 成 虫 
中 ， 标 记 物 在 飞行 肌 中 最 多 ， 其 次 便 是 表皮 。 在 足 山 和 乱 中 部 会 有 较 电 的 放射 活性 ， 反 映 
了 这 些 组 织 中 存在 LSP-1。Levenbook 和 Bauer 曾 提 出 了 这 样 一 些 问题 ， 在 成 虫 发 育 前 民 
下 蛋白 还 是 静止 的 ， 进 和 发育 后 却 突 然 解 降 ， 其 机 制 是 什么 ?》 哪 种 蛋白 酶 参与 了 反应 ”如 
兴 贮 存 蛋 白 是 氨基 酸 的 一 个 简单 贮存 场所 ， 那 么 胱 氨 酸 来 白 何 处 ”因为 LSP-1 缺乏 这 种 
组 分 。 为 了 研究 贮存 六 聚 蛋白 在 变态 期 的 功能 ， 将 MC- 替 某 氨 基 酸 标记 的 丽 蝇 重 卢 注射 到 
红头 丽 晶 的 幼虫 体内 ， 在 幼虫 发 育 的 第 5 天 到 成 贝 中 期 ， 注 射 物 仍 保持 丰 丽 蝇 蛋 所 的 
SDS-PAGE 还 移 率 ， 只 有 少量 排出 体外 。 在 4 日 龄 成 凿 中 ， 丽 蝇 蛋 白 消 失 了 ， 标 记 物 广泛 
分 布 到 各 种 组 织 中 ，45.5% 进 和 胸肌，10.8% 成 为 表皮 的 SDS 不 溶性 组 分 ， 少 景 分 散 到 
其 他 组 织 内 。SDS-PAGEF 凝 腕 电泳 放射 自 显影 说 明 ， 大 量 蛋 白质 被 重新 标记， 包括 特 外 的 
VORA ARE, WEE NRA ROR, TBAT RAM, -ES 
与 了 新 组 织 的 形成 。 在 7 AME, ESI MRE GARR, Hah a 
和 成 虫 的 表皮 颜色 变 深 。 

据 Duhamel 和 Kunkel (1987) 报道 ， 东 方 碍 景 本 龄 幼虫 虹 皮 时 有 一 个 选择 性 摄取 过 
程 。 将 大 量 外 源 性 重 白 注射 到 蓝 蚁 或 借 征 比 天 蚕 娥 晴 内 ， 在 成 虫 发 言 时 即 从 血 淋 巴 中 消失 
了 ， 而 且 分 子 量 越 小 ， 消 失 得 越 快 ，45x 103u 的 小 牛 血 清 蛋 上 和 58 x 103u AY A at HAE AE TT 
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ERER RY TK BE BUR S10 x 108 u SYS REAR AD. ATA, HERE A Be A 
FA FAR eRe OL tl. 3- A a Pe ME A RE. EA 
于 进 人 脂肪 体 ， 在 而 淋巴 中 很 快 就 被 清除 了 ， 特 别 是 在 末 龄 幼虫 赔 皮 时 ， 这 种 现象 去 现 得 
很 明显 。 在 鳞 起 日 成 虫 发 育 时 ， 血 淋巴 中 蛋白 质 的 选择 性 或 非 选 择 性 清除 发 生 在 1 个 或 几 
PERE. TEM SORE ae, ENR EG BS) BAe, Se Nn Ho OR ae 
TE, ETRE AR FC AT TE RTE RR AE gt, Sh E E h HB SR BR 
的 。 











随 着 脂肪 体 细胞 氢 入 能 力 的 恢复 ， 溶 希 体 酒 性 增加 ， 使 组 白质 的 消化 水 平 超过 积 贮 水 
平 ， 到 预 成 昌 期 血 淋 马 中 的 贮存 仅 白 就 这 样 被 选择 性 地 清除 干净 。 红 头 丽 蝇 在 化 蜂 时 ， 出 
广 体内 酸性 途 酸 酯 紫 的 活性 达到 峰值 ， 溶 杉 体 自体 否 噶 后 贮存 蛋白 颗粒 和 细胞 质 被 消化 ， 
结果 使 脂肪 体 消 失 。 鳞 志明 预 成 下 体内 的 脂肪 体 在 两 性 之 间 存 在 差别 : 在 雄 虫 体内 脂肪 体 
细胞 在 变态 时 依然 存 任 ， 但 巡 存 时 所 颗粒 消失 了 ; TE RAE AR a IEE EE 
体 明显 训 退 ， 至 成 虫 期 上 只 保 留 少数 具有 有 蛋白 颗粒 的 脂肪 细胞 。 


2 参与 新 表皮 的 形成 


Scheller 等 《1980) 首次 发 现 归 蝇 化 白 参 与 昆虫 表皮 的 形成 。 后 来 陆续 发 现 丽 蜡 、 家 
R, KRAMER AR PRT SRR OIA, AUER TEL ACI, SCRE Bune 
中 的 表皮 层 。 用 ' T AiCOM EE AAP RR tb h, 化 师 时 测定 不 同 器 
官 中 的 标记 物 ， 发 现 体 壁 的 放射 活性 不 断 增加 ， 而 血 淋 巴 中 渐次 下 降 ， 脂 上 肪 体 和 纪 压 管 中 
放射 活性 报 低 。 由 于 芳香 蛋白 被 修饰 而 摊 人 到 新 表皮 中 ， 结 果 放射 性 标记 物 先进 和 内 表皮 
而 不 是 外 表皮 ， 每 次 晓 皮 后 新 表皮 形成 时 都 是 如 此 ， 外 表皮 中 标记 物 可 能 被 修饰 或 轰 化 而 
夷 失 ， 也 可 能 就 没有 进入， 

Levenbook 和 Bauer (1984) 曾 将 "1C- 两 茶 氨 夫 标 记 的 丽 蜡 蛋白 注射 到 林 龄 红头 丽 晶 体 
内 ,在 7 日 龄 幼虫 中 头 ， 元 个 小 时 即 发 现 帅 蝇 滞 白 进 入 表皮， 其 抗体 能 使 纺 虫 、 师 和 成 出 
WA te, FA SDS 抽 提 物 的 免疫 探 针 ， 即 能 测 到 幼虫 和 和 晴 的 表皮 中 完整 的 昕 暗 举 白 ， 
说 明 它们 未 经 降解 而 直接 进入 表皮 。 用 注射 入 的 供 试 昆虫 与 分 离 到 的 体 壁 . -起 ， 在 施 奈 德 
培养 基 中 温 育 以 后 ， 可 以 出 现 表 皮 的 骨 化 作用 ， 涪 明 血 淋巴 中 分 离 的 丽 蝇 蛋白 能 在 离 体 条 
件 下 与 二 元 醒 交 联 。 

在 美洲 蓝 赚 和 烟草 天 蛾 中 ， 表 皮蛋 白 与 血 淋 巴 伐 白 存在 抗原 相似 性 。 在 飞 迪 中 ， 抗 原 
是 1 种 贮存 的 六 案 体 蛋白 ; 在 烟草 天 蛾 中 ,用 SDS-PAGE 烯 胺 电 注 的 免疫 探 针 检 测 到 5 
CR SARA FERANA RY, KARREN RTK A ROSES AR y EH 
皮 细 胞 合成 的 ， 曾 经 受到 怀疑 。 当 时 在 皮 细 上 胞 中 检测 到 了 芳香 蛋白 的 mRNA， 所 以 烟草 
天 昧 的 芳香 货 白 从 脂肪 体 通 过 血 淋 巴 供给 以 外 ， 确 认 了 皮 细胞 的 自身 合成 能 妃 ， 并 月 观察 
到 皮 细 胞 项 端的 分 泌 物 。 但 是 ， 在 红头 丽 晴 中 脂肪 体 却 是 唯 -. 具 有 合成 芳 理 蛋白 mRNA 
的 位 点 ， 从 标记 蛋白 结合 作用 表明 ， 血 淋巴 参与 芳香 合 白 的 运输 。 


3 贮存 蛋白 与 卵 的 发 育 
由 存盘 白 对 卵 的 形成 具有 重要 作用 。 果 蝇 幼 虫 发 育 期 ， 缺 乏 六 到 慢 白 会 明显 减少 成 蝇 
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的 生殖 能 力 。 鳄 怒 日 昆虫 的 宣 甲 硫 蛋 白 在 肉 虫 体内 的 含量 远 远 超过 雄 虫 ， 成 为 卵 形成 时 的 
量 白 质 或 氨基 酸 库 。 在 舞 毒 蛾 中 缺乏 富 甲 硫 氨 酸 蛋 白 ， 肉 虫 体内 芳香 蛋白 的 量 超过 雁 虫 7 
倍 以 上 ， 由 此 弥补 了 宣 甲 硫 氨 酸 的 不 足 。 成 虫 期 的 贮存 蛋白 ， 大 多 来 自 幼虫 期 摄取 的 营 
养 ， 为 以 后 卵 的 形成 准备 了 必需 的 氨基 酸 ， 这 是 鳞 翅 目 尼 虫 蛋 白质 利用 的 AREL, Bit 
雌雄 之 问 具 有 明显 的 差别 。Ogawa 与 Tojo 等 (1981) LHR RAE GS PASS BE 
氨 酸 是 用 来 建造 卵 过 的， 并 可 转化 为 其 他 氨基 酸 ， 以 满足 卵 发 育 时 的 需要 ， 而 贮存 蛋白 中 
缺乏 的 胱 氨 酸 ， 可 能 有 别 的 供应 渠道 。 


4 ”贮存 蛋白 的 载体 功能 


某 些 贮 存 蛋白 与 形态 发 生 并 无 明确 的 关系 。 在 这 类 蛋白 中 常 存在 低 水 平 的 除 类 ,它们 
对 某 些 基质 相对 地 具有 非 选 择 性 亲和力 。 这 种 性 质 可 以 解释 贮存 蛋白 在 血 淋 巴 中 有 清除 激 
素 的 作用 机 制 。 异 古 比 天 矢 蛾 的 黄 素 结合 蛋白 中 的 核 黄 索 提 供 了 一 个 配 体 结 合 的 例子 。 
Framer 用 光 末 标记 和 荧光 入 灭 技术 证 明丽 蝇 幼 虫 的 芳香 避 白 可 与 血 淋 巴 中 90% A ABE BA 
Bat, EMM, FRR PH ARAB ILI, AA NB a OK. 
Haunerland 和 Bowers (1986) AM, SSE RUM BBM VHDL 还 能 结合 血 淋 巴 中 的 
蚁 水 性 杀 虫 剂 ， 说 明 贮 存 蛋 和 白 在 亲 脂性 物质 的 运输 中 ， 也 起 重要 作用 。 
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Thomson 等 《1976) 研究 了 丝光 绿 蜗 (Lucilia cuprina) 贮存 蛋白 的 遗传 性 。 用 针 制 
绿 蝇 幼虫 体 壁 ， 收 集 血 淋巴 并 加 以 稀释 ,然后 在 碱 性 条 件 下 进行 PAGE 分 析 ， 观 察 LSP 
的 谱 带 ， 比 较 绿 蜗 野生 种 和 驯化 种 的 LSP-1 的 遗传 性 ， 发 现 野生 种 的 LHP-1 亚 单位 呈现 
高 度 的 多 态 性 ，180 个 幼虫 有 90 个 不 同 的 亚 单位 表现 型 。 如 果 澳 洲 绿 九 和 寄主 羊 是 在 200 
年 前 来 到 当时 栖息 地 的 活 ， 况 然 能 在 如 此 短期 内 发 生 这 么 多 的 变化 ， 出 现 如 此 高 度 的 多 态 
性 ， 这 是 令 人 不 可 思议 。 然 而 尽管 有 各 种 不 同 的 表现 型 ， 但 它们 从 幼虫 到 师 期 前 比较 稳 
定 ， 这 就 表明 贮存 蛋白 的 亚 单位 存在 一 种 共同 的 控制 机 制 。 亚 单位 合成 以 后 ， 一 日 进 人 血 
淋巴 ， 直 到 为 成 由 所 利用 ， 就 不 再 进行 修饰 。 在 惜 囊 比 天 短 蛾 中 ， 也 证 实在 此 之 前 有 一 个 
对 LHP-1 进行 控制 和 协调 的 机 制 。 


1 基因 定位 


利用 近 交 系统 ， 通 过 贮存 蛋白 LSP 的 谱 带 位 置 和 强度 ， 以 及 亚 单 位 的 变化 情况 ， 发 
AT 12 个 接近 的 相关 基因 的 结构 位 点 ， 并 道 过 基因 复制 ， 进 行 了 人 工 定位 ， 证 实 这 些 位 
点 存在 2 个 或 更 多 的 共 显 等 位 性 变异 ， 所 有 LHP 特异 性 顺 反 子 都 定位 在 第 二 条 染色 体 上 。 
用 红头 丽 蜗 脂肪 体 上 LSP-1 的 mRNA 做 模板 ， 在 逆转 录 酶 催化 下 合成 cDNA， 然 后 
用 HH 标记 ， 与 幼虫 唾 腺 的 多 线 染色 体 进行 原 位 杂交 ， 再 用 照相 胶片 包 埋 ， 进 行 银 染 定位 
和 放射 自 显影 结果 发 现 银 染 仅 出 现在 单线 染色 体 的 末端 ， 说 明 它 的 基因 是 在 单线 染色 体 
上 。 

cDNA 与 总 DNA 的 杂交 显示 ， 只 有 1 个 或 2 个 编码 LSPA 的 mRNA 单 倍 体 基 因 组 序 
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询 。 这 种 在 各 个 LSP-1 亚 单 位 间 的 差异 ， 假 如 不 是 转录 后 修饰 的 结果 ， 则 单个 或 2 个 
LSP-1 基 因 是 趴 正 集 中 人 在 单位 点 上 的 多 肽 基因 。Schenkel $ (1985) 证 时 ， 编 码 红 头 丽 蝇 
和 果 蝇 的 两 种 LSP- 顺 反 下 在 遗传 上 有 某 些 相似 性 。 

Roberts (1987) 对 果 蜡 的 LSP 进行 了 广泛 的 遗传 学 和 分 子 生物 学 的 研究 ， 搞 清 了 
LSP F LSP- T Aj a. B y EAE RAR LSP- 业 的 基因 定位 情况 〈 表 4-4)。 从 中 可 以 知道 
EER MG LSP 基因 分 散在 3 REL, MER LSP 基因 集中 在 单一 的 染色 体 上 有 
EBM ER, 
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克隆 基因 染色 体 区 域 
~ x 11A7-11E9 
LSPI, a x . 11A79 
~ “OL 2102-2241 
LSP-I, 6 2 2103-5 
2 . 21D. E 
~ 3L 6LA161A6 
LSP i, y 3L 端 粒 (telomere) 
_ 7 Be HR. (telomere) 
3L 68E2-08E4 
LSP- 3L 86EF 





RM LSP-I H o ERE XE ME XR, ME LX 
Etk (XY). Roberts 和 Brock (1981) 就 此 回答 了 LSP- T o 基因 的 性 别 差 异 与 其 亚 单 位 数 
有 关 的 问题 。 在 雄性 或 网 性 杂 合体 幼 虫 中 ，a、B 与 y 亚 单位 的 比例 ， 因 缺少 工 个 基因， 
它 出 现 的 机 率 仅 1 名， 其 表达 就 不 存在 剂量 补偿 作用 。 对 于 纯 合 体 ， 该 基因 只 是 勾 染 色 体 
的 一 部 分 ,缺乏 大 多 数 X 连锁 基因 中 所 具有 的 剂量 补偿 的 调节 功能 。 

分 析 克 隆 的 =、B 和 y 基因 杂种 双 链 核酸 分 子 及 它们 的 熔点 温度 ， 发 现 它们 之 间 存在 
进化 关系 。a AB 基因 同 源 的 碱 基 序列 达 2.5% 103, B 和 a 间 达 到 2x103, He M yE 
1.7x102， 由 此 可 见 ， 它们 之 间 的 进化 关系 是 先 出 现 B 的 a 基因， 然后 由 8 基因 肯 生 产 出 
a 基因。 在 这 种 进化 过 程 中 ，3 个 基因 以 同等 数目 的 拷贝 分 散在 3 RL. 15 ARR 
的 研究 结果 ， 支 持 了 这 种 看 法 ， 即 所 有 果 蝇 都 具有 LSPI 和 LSP- 了 的 8 类 亚 单位 ， 并 发 
现 只 有 黄 狸 独 果 蝇 的 姊妹 种 有 LSP 的 a 类 序列 。 这 些 结 果 都 表明 LSP- 工 的 。 和 BBS 
分 离 ， 远 远 晚 于 ILSP- 下 同和 和 了 基因 的 分 离 。 

黄 猩 猩 果 蝇 的 第 二 种 六 育 体 贮 看 蛋白 LSP- 开 在 基因 组 中 是 单 指 贝 表达 的 ， 而 复制 和 
多 基 困 族 不 能 完全 反映 六 聚 蛋白 的 普遍 特性 。 

Doliffte (1981) 认为 基因 的 同 源 复 制 与 随后 的 分 化 ， 成 为 现代 蛋白 的 多 样 性 起 源 。 
在 后 来 形成 的 六 聚 蛋 扬中 ， 不仅 可 以 看 到 它们 的 氨基 酸 序列 的 相似 性 ， 而 且 也 表现 在 内 含 
于 与 外 显 子 的 结构 上 。 家 看 和 烟草 天 峨 的 芳香 蛋白 基因 以 及 家 蛋 的 富 甲 硫 氨 酸 六 聚 体 基 
A, 都 有 5 个 大 小 一 致 的 外 显 了 于 和 内 含 子 结构 ， 保 守 性 较 小 ， 说 明 在 广泛 的 序列 和 长 期 的 
分 离 协调 中 起 重要 作用 。 

REBT RRAAR EAR 5 外 显 子 比 芳香 蛋白 基因 的 要 多 80 个 碱 基 ， 这 种 DNA 在 
林 端 状 中 附加 氨基 酸 的 方式 ， 成 为 变异 的 主要 来 源 ， 外 延 部 分 特别 富 于 甲 琉 氨 酸 (27%), 
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Age a PRRARE A aE Se 

Willot 等 《1989) EA FLFR AIA f Lg Bae ae at Oa PB HE, eE T -e EE 
ARRERA S WS tk a, HT RE M aE 
HA RRSREAKOEREDEHAT EE, AMEE ER BT 
(nonsynona mous) AWELE, UA Sea AANA I AE ATES eer ERR, EAE 
早 发 生 种 的 分 化 ， 正 好 在 烟草 天 出 家 系 中 ASTM, RENSSELAER HE 
白 的 分 化 ， 基 于 非 同 义 密码 子 碱 基 相 同 的 置换 速率 。 根 据 计算 ， 进 化 时 间 远 于 前 面 两 种 ， 
这 也 有 助 于 推断 昆虫 纲 的 起 源 。 

昆虫 六 聚 蛋白 测序 结果 表明 ， 与 节肢 动物 血 蓝 重 白 氨基 酸 约 有 22% ~28% 相 同 ， 劳 
香 蛋 白 与 高 甲酸 气 酸 蛋 白 之 间 相 似 性 小 于 30% 一 33%， 粉 纹 夜 蛾 独特 的 贮存 六 聚 体 与 烟 
草 天 蛾 芳香 蛋白 有 6H, SPRABEY SKE 26% BAY, SE OR 
基 酸 序列 相同 22% 。 这 许多 序列 保存 在 一 定 的 定位 区 域 ， 这 些 区 域 在 血 蓝 蛋白 亚 单位 之 
间 形 成 一 些 接触 ， 邻 近 “片段 的 起 点 与 终端 。 在 3 种 已 测序 的 贮存 六 素 体 中 ，6 种 铀 结合 
的 组 氨 酸 中 只 保存 了 工 个 。 

血 蓝 蛋白 与 非 呼吸 血清 蛋白 之 间 有 相似 的 大 小 与 组 分 ， 它 们 之 问 的 分 化 可 能 发 生 于 非 
常 入 远 的 年 代 ， 与 节肢 动物 最 小 的 年 龄 : 致 。 从 某 些 甲壳 纲 和 蝶 形 纲 中 的 非 呼吸 血清 蛋白 
Hi, 昆虫 的 六 聚 体 和 蛋白 与 血 蓝 蛋白 的 关系 更 为 直接 。 


2 基因 序列 和 表达 


用 cDNA 克隆 编码 的 AaHex1 和 AaHex2 RIAA REA mRNA 的 表达 。 在 伊 驱 和 按 
教 中 ,只 在 4 龄 幼虫 期 表达 并 出 现 峰 值 ， 但 化 晴 后 立即 消失 。 另 一 些 双 翅 目 昆 虫 中 ， 六 号 
蛋白 mRNA 在 幼虫 未 齿 期 之 前 表达 ， 在 较 早 的 幼虫 期 缺少 mRNA。 由 此 认为 蚊子 的 六 聚 
蛋白 不 像 铸 起 目的 芳香 蛋白 在 赔 皮 时 被 利用 (Webb & Riddiford, 1988), CHA REH 
mRNA 在 贤 的 早期 消失 。 丽 蝇 蛋 白 和 LSP1 的 mRNA 也 不 同 于 LSP-2 的 mRNA。 因 为 后 
者 在 是 期 仍 稳定 地 保持 较 高 水 平 (Powell 等 1984，Lepesant 等 1986)。 在 地 中 海 实 蝇 中 
LSP 丽 量 蛋白 和 另 1 种 类 LSP-1 蛋 折 的 合成 在 化 晴 期 停止 ， 被 脂肪 体 摄 了 到。 相反 ，LSP- 
2 与 1 种 地 中 海 实 蝇 贮 存 乙 白 MLSP4 在 晴 期 仍 继续 积累 ， 上 其 至 到 成 虫 期 。 这 可 能 与 激素 
调控 有 关 。 

Benes 等 (1991) Rid, RCM RBM bot, NR 转录 本 进入 稳定 
状态 时 ， 以 杂交 的 修饰 作用 使 用 异 源 探 针 进 行 Northern 印迹 分 析 。Korochkina 2 (1997) 
利用 果 蜗 核糖 体 蛋 白 基因 mRNA (M P49)， 以 调控 杂交 筛选 物 的 RNA 水 平 。 以 此 作为 杂 
交 信 号 ， 在 严格 条 件 下 (0.1X SSC，0.1%SDS，5Sf ) 冲洗 没有 明显 地 减少 信号 。 该 基 
十 分 成 功 地 保存 在 果 蝇 、 伊 驱 和 按 蚊 中 。 埃 及 伊 改 1~6 日 龄 幼虫 和 初期 (I) aiig 
肾 经 与 总 RNA 杂交 ， 作 为 4 种 双 丰 目 六 到 蛋白 基因 探 针 。 在 培养 条 件 下 ，1 一 2d 相当 于 1 
Ws (LI), 3d, 4d 和 Sd 分 别 相当 于 L2，L3 和 L4。 比 较 不 同 的 句 质 和 蜡 质 探 针 的 效 
FR, 发 现 所 有 筛选 物 均 被 杂交 。 在 不 太 严 格 的 条 件 下 (37C, 50% F BERR) 即 37C, 
2XSSC, 0.1%SDS 冲洗 ， 在 5/6d (LA) 时 与 AaHexl 和 AaHex2 cDNA 探 针 杂交 ， 得 到 
了 很 本 富 的 转录 本 ，。 大 小 约 1.8kb， 说 明 在 L3 时 ， 己 开始 有 AaHex2 mRNA 的 少量 积累 ， 
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令 人 注意 的 是 在 化 师 时 转录 本 很 快 就 消失 了 。1.8Kb 的 转录 本 编码 蛋白 小 于 原先 估计 的 84 
和 24 x 10u 这 可 能 在 伊 蚊 六 聚 蛋 白 后 期 翻译 时 进行 了 修饰 ， 只 保留 了 1 个 N- 键 糖 基 化 
点 。 与 LSP-1 抗 血清 有 交互 反应 的 AaHex3 蛋白 虽然 比较 丰富 ，LSP-tpB 探 针 只 显示 出 1 
个 1.8kb 的 转录 本 ， 说 明 用 LSP-1B 探 针 还 缺少 有 效 的 杂交 。 这 可 能 不 只 是 伊 蚊 LSP-1 同 
质 抗 体 对 编码 氨基 酸 的 识别 问题 ， 而 且 是 果 蝇 与 仇 蚊 之 间 编 码 的 差别 (Besasky，1993)。 

用 AaHexl, AaHex2, LSP-18 和 LSP-2 4 种 六 乐 蛋白 基因 探 针 与 冈比亚 按 蚊 幼 虫 和 类 
的 总 RNA 杂交 ,结果 显示 1 个 相似 的 六 聚 蛋 白 mRNA (2.2~2.3kb) 的 幼虫 表达 框架 。 
根据 果 晶 与 按 蚊 之 间 编 码 的 相似 性 〈Besansky，1993) ， 昌 量 杂 交 的 LSP-1 探 针 对 按 蚊 转 
碱 本 的 有 效 性 超过 对 仇 蚁 的 。 另外， 还 有 一 个 很 弱 的 3.9kb 带 ， 甚 全 在 更 强烈 的 冲洗 之 后 
(0.5 XSSC, 42C) 仍 能 用 LSP18 REME. LSP-2 探 针 与 其 他 3 种 探 外 有 相似 的 动力 
学 ,可 以 看 到 测定 mRNA (22.2kb) 用 异 质 的 果 蝇 探 针 测 定 ， 对 按 蚁 相对 有 效 ， 说 明 按 
蚁 六 聚 蛋白 基因 转 人 果 晤 LSP 突变 体 。 

Haunertand (1996) 比较 了 14 种 六 豪 蛋 白 的 氨基 酸 序列 ， 从 中 可 以 看 出 它们 之 间 的 
同 源 性 。 将 有 关 数 据 统计 分 析 结果 列 于 表 4-5。 这 些 氨 基 酸 序列 大 部 是 从 基因 核 甘 酸 序 列 
推导 得 到 的 。 





表 45 14 种 六 聚 蛋白 序列 相似 性 比较 
【 仿 Haunerland, 1996) 

Man-A BoorA GaA Man-M TriJl EomM Tm]? Trial Gat82 LepA BlrA CaA Pr? Hemo 
Mar A “90.0 85.5 68.8 68.3 68.3 69.7 69.5 69.4 66.6 64.8 64.4 65.9 63.5 
BomA 66.6 一 83.3 68.5 66.7 67.7 69.5 68.0 67.1 67.2 63.2 65.4 65.6 61.8 
GatA 54.2 49.9 一 69.7 67.1 67.1 70.0 66.6 69.2 68.0 63.0 63.8 65.8 62.3 
ManrM 31.8 30,3 29.7 一 93.6 87.0 78.1 65.1 64.5 61.0 62.2 66.4 62.5 58.5 
TD 29.0 28.9 27.9 71.2 一 66.2 78.5 67.5 66.0 61.0 59.5 65.2 62.4 50.2 
BomM 31.4 28.0 30.0 69.5 91.8 一 78.5 65.9 67.0 60.5 60.0 65.2 64.5 58.6 
Tim2 33.8 32.2 31.7 44.9 44.1 47.5 一 67.8 68.0 63.7 60.5 65.3 63.3 58.6 
Taal 26.7 26.1 27.0 26.0 23.8 25,1 27.1 一 78.4 65.4 64.1 63.6 64.0 62.2 
Gal82 26.2 27.4 28.6 26.2 25.0 25.7 29,5 45.0 一 66.8 63.8 64.2 65.4 62.5 
epA 30.5 29.1 31.0 28.5 27.4 28.2 30.4 26.8 28.7 一 67.0 62.6 66.9 63.7 
BA 32.3 29.8 30.8 29.3 28.0 29.0 29.2 21.6 22.9 34.9 一 65.0 62.4 63.0 
CabA 27.8 25.7 29.8 25.3 23.1 27.6 27.5 22.1 25.8 28.6 271 一 62.6 56.9 
Dro2 305 28.1 28.5 22.5 24.3 24.3 26.3 21.7 25.3 30.7 31.0 31.0 — 60.5 
Hemo 24.7 251 248 23.6 23.7 250 27.2 21.6 27.2 26.8 27.4 23.4 253 一 
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有 些 六 到 蛋白 是 不 能 被 脂肪 体 摄取 和 利用 的 。 央 此 ， 不 是 所 有 六 聚 鼻 白 都 是 贮存 蛋 
自 。 作 为 贮存 蛋白 最 基本 的 特征 是 它 能 被 脂肪 体 特异 性 的 识别 和 摄取 。 当 贮存 蛋白 在 脂肪 
体内 合成 以 后 ， 接 着 就 释放 到 血 淋 巴 ， 几 天 以 后 又 能 被 脂肪 体 摄取 。 究 竟 为 什么 脂肪 体能 
选择 性 摄取 贮存 蛋白 ? 事实 表明 ， 脂 肪 体 的 摄取 是 一 个 典型 的 细胞 内 大 过 程 ， 只 发 生存 化 
是 前 后 短暂 的 时 间 内 。 贮 存 蛋 白 在 血 淋 巴 中 的 浓度 通常 都 很 高 。 这 种 浓度 差别 可 以 产生 被 
SVG 散 ， 使 一 部 分 贮存 蛋白 进 人 脂肪 体 ， 但 无 疑 存在 选择 性 摄取 的 复杂 机 制 。 
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1 脂肪 细胞 的 蛋 自 内 香 过 程 


Lock 与 Collins (1968) 在 脂肪 细胞 基础 性 研究 中 ,他 们 将 后 根 过 氧化 酶 HRP) TF 
SEAM FR ADS. TEAR HRP 从 血 淋 巴 进入 脂肪 细胞 的 过 程 中 发 现 ，HRP 
首先 由 血 淋 巴 进入 脂肪 细胞 外 网 状 空间 的 基质 中 ， 以 后 又 通过 细胞 间 笑 罕 遂 道 进 人 细胞 
Mi, TEM TER, HRP 进入 到 通道 的 顶端 形成 明显 的 内 契 胞 。 这 是 1 种 含有 大 量 溶 栈 体 
的 多 胞 体 ， 其 中 有 许多 水 解 酶 。 至 驴 虾 期 溶 酶 体 中 水 解 酶 的 活性 停止 HRP 转 入 到 1 种 
BAA UC SOR, RA UM A, ZO A BE. A me 
SAO BSD AS WT, BARAIA AA Hp R A AZE AE STE, 


2 ”贮存 蛋 自 的 受 体 


要 在 氮 期 内 迅速 从 血 淋 巴 中 清除 贮存 蛋白 并 积累 到 蕴 肪 体 中 ， 显 然 不 足 波 度 简 度 的 功 
能 ， 这 里 存在 爱 体 的 选择 性 引导 等 一 系列 过 程 。 在 这 个 过 程 中 ， 不 排除 某 些 其 他 含量 丰富 
的 血 淋 巴 蛋白 进入 脂肪 体 。 因 为 内 乔 胞 腔 中 经 常 也 会 摄取 少量 的 血 淋 巴 。 试 验 发 现 ， 当 答 
实 全 蛾 的 脂肪 体 在 离 体 条 件 下 ， 与 等 基 的 标记 芳香 蛋白 和 外 来 蛋白 IgG BGA, OH IgG 
即 积 聚 在 组 织 中 ,但 芳香 蛋白 的 量 比 它 人 10 倍 。 说 明 其 中 存在 特异 性 内 存 受 体 ， 并 划 已 
经 在 双 翅 目 和 鳞 翅 号 昆虫 中 发 规 了 有 关 的 贮存 蛋白 受 体 (Wang & Haunerland，1994)。 


2.1 RAA 


IA H ERIS A AE OR A Bea, BA Ueno 等 在 20 世纪 80 年 代 
切 期 的 工作 (Ueno 等 ，1983)。 他 在 有 类 受 体 的 试验 报告 中 指出 ， 麻 暗 (Sarcophaga 
peregrina) 脂肪 体 腊 的 某 些 区 域 能 结合 放射 性 标记 的 芳香 俩 委 ， 这 种 结合 具有 特异 性 和 饱 
和 性 特点 ， 糖 类 不 影响 结合 。 儒 是 它 与 其 他 动物 组 胞 的 内 知 过 程 不 同 ， 知 外 离子 的 存在 。 
最 适 的 血 淋 巴 pH 为 6.5。 在 以 后 的 研究 中 ， 发 现 黄 素 恒 白光 色素 flavin lumichrome) H 
碍 芳香 蛋白 与 受 体 结合 〔【Ueno 等 ，1987)。 有 钙 离 子 存在 时 ， 光 色素 与 芳香 蛋白 是 按 化 学 
比例 结合 的 【每 个 亚 单位 对 1 个 分 子 )， 由 此 认为 ， 光 色素 -芳香 蛋白 结合 成 复合 体 ， 厅 过 
能 好 与 受 体 结合 。 芳 香 蛋 白 受 体 结合 点 的 分 子 结 构 与 光 色素 相 类 似 ， 它 参与 受 体 对 筋 理 一 
白 的 识别 。 

芳香 蛋白 的 受 体 具 能 在 师 脂 肪 体 中 检测 到 ， 它 不 存 于 幼虫 脂肪 体 中 【除非 幼虫 用 饶 皮 
代 芦 进 行 处 理 )。 根 据 配 体 印迹 技术 测定 结果 ， 芳 理 贫 白 受 体 的 分 子 量 为 120x 100. 1 
个 试验 证 明 ， 在 幼虫 体内 存在 的 是 分 子 量 为 125 x 103u 的 非 活 性 前 体 ， 丸 称 为 “ 隐 忻 受 体 
(cryptic receptor)"， 经 酶 切 修饰 以 后 才 成 为 且 活 性 的 120 x 103u 蛋白 (Ueno 等 ，1984)。 
Chung 等 〈1995)》 克隆 了 纯 的 芳香 蛋白 受 体 ， 从 而 证 实 了 原先 的 假设 。 原 米 称 为 “ 陷 性 受 
体 ” 的 125x 10?u 蛋白 是 1 种 无 关 和 蛋白。 此外， 脂肪 体 的 胞 膜 制备 品 中 还 含有 很 多 蛋白 颗 
粒 。 由 此 产生 了 一 个 疑问 ，120 x 103u XAET R ERKO HAERE ACESS EEH 
结合 成 为 颗粒 的 细胞 内 蛋白 。 后 考 可 能 是 一 些 作者 误解 ， 央 为 在 脂肪 体 细胞 膜 内 ， 用 订 和 
性 抗体 没有 检测 到 120 x 10?u 蛋白 或 交 所 反应 物 。 有 趣 的 是 在 幼虫 和 是 的 脂肪 体 中 测 到 和 驶 
ARMA, MAAR BAR SSSA. M Westen 印迹 鉴定 ， 两 种 脂肪 体 含有 3 
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PAREREA, DTPA 120, 76 各 53x 1 u. BSR ARES A E E AY 120 x 
103u 蛋 握 的 基 极 微 ， 最 后 用 氨基 酸 末端 序列 分 析 提 供 了 结论 性 证 据 ， 分 子 量 小 的 是 120 x 
103u ITB. 在 幼虫 脂肪 体 中 ， 由 特异 性 内 切 艇 把 120 x 103u 芳 知 蛋 握 酶 切 成 两 个 片 
段 。 在 化 晴 前 有 20- 羟 基 赔 皮 酮 存 住 时 ， 和 蛋白 酶 无 活性 ， 因 此 以 完整 的 劣 理 蛋白 的 结合 
白 占 优势 ， 而 且 20- SER) Be mee 120 103u 蛋白 本 身 的 表达 。 

受 体 的 cDNA 编码 1 163 个 氨基 酸 ， 首 先是 1 个 粗 面 内 质 网 靶 标 序列 ， 随 后 是 120 x 
10u 芳香 蛋白 的 N- 未 端 序列 这 也 是 120 x 103u 片段 的 氨基 酸 序 端 ， 该 片段 长 达 695 个 
残 是 。53x 10u 片段 起 始 在 713 个 氨基 酸 处 。 从 序列 中 可 以 看 出 ， 它 与 Maschat 等 
(1990) 先前 测定 的 果 蜡 脂肪 体 中 功能 未 知 的 蛋白 质 (fbpl BE) 有 时 号 的 相似 性 
(29.1% 相 同 ，66.2% 问 源 )， 与 丽 蝇 中 单独 测定 的 芳香 蛋 鼎 受 体 ， 也 有 46.1% 是 相同 的 
(Burmester 等 ，1995) 

在 丽 蝇 脂肪 体 膜 上 ，Scheller 等 在 1992 年 鉴定 了 3 个 芳香 蛋白 的 结合 蛋白 ,分 了 最 分 
别 为 130、96 和 65x 103u， 用 放射 性 标记 芳香 蛋白 的 直 搂 配 体 印迹 标明 ， 只 有 95 x 103u 
BARRE, 3AE GERE. 当 印 迹 的 肖 白 首先 与 起 体 芳香 重 白 温 育 ， 然 后 与 其 
香 蛋 白 体 温 育 〈 结 合 配 体 的 免疫 印迹 是 工 个 比较 只 敏 的 操作 步骤 )， 在 离 体 试验 中 只 有 
130x 10?u 蛋白 的 mRNA 进行 翻 详 。3 种 蛋白 与 每 种 蛋白 的 特异 抗体 产生 交 开 反应 ， 由 此 
看 来 96 和 6Sx 10?u BAA 130% 10u 党 所 的 片段 。 完 整 的 130x 103u 蛋白 和 96 x 103u 蛋 
白 在 脂肪 体 摄取 芳香 蛋白 之 前 很 明显 ，65 x ICU 片段 在 幼虫 后 活 早期 是 不 在 在 的 ， 只 在 
摄取 芳香 蛋白 时 才 开 始 出 现 。 由 于 芳香 蛋 丘 的 摄取 与 片 香 蛋 白 前 65 x Ouse ey 
现 受 到 20- 产 基 蚁 皮 酮 的 诱导 ， 央 此 Burmester 等 《1995) 认为 ，96 x 10u 蛋白 是 在 脂肪 
体 报 到 芳香 蛋白 之 前 受到 修饰 的 ， 并 分 离 出 65 x 103u 蛋白 ， 可 能 成 为 ! 种 有 活性 的 芳香 
ASK, ASh, PRR (Saxophaga) 的 受 体 与 果 暗 的 fbpl EAR IRA MIRE (27.8% 
相同 )， 受 体 也 与 其 配 体 芳 香 蛋白 有 菜 些 相关 性 《17.8% tHE). 

如 上 所 述 ， 麻 蝇 和 丽 量 芳香 蛋白 的 结合 蛋白 序列 有 很 多 相似 性 ( 表 4-6)。 虽然 有 人 
认为 它们 的 功能 和 活性 是 不 一 致 的 ， 然 而 从 基因 序列 来 看 两 者 是 一 致 的 。 这 两 种 cDNA 
5”- 不 端 合 一 个 粗 面 内 质 网 靶 标 序列 。Burmestes 等 (1995》 认 为 是 一 个 跨 膜 alpha 螺旋 ， 
在 丽 蝇 和 麻 蝇 受 体 比较 的 序列 中 ， 是 一 个 很 保守 的 区 域 61% 相同 ，85% 相似 )， 说 明 麻 
WES AAR. AGM a Ay 90 个 氨基 酸 残 基 ， 与 通过 SDS 电泳 计算 分 子 量 的 
SQ RADE. EAP, AWERI AE R713 与 S714 之 间 。 与 遇 蝇 的 序列 比较 接近 《在 
R824 和 S825 之 间 )。 在 两 个 序列 中 有 6 个 相当 保守 的 氨基 酸 (RYRRSL)。 这 是 真正 的 蛋 
白 酶 切 位 点 。 在 丽 蝇 中 经 切除 形成 92 和 48.4x 103u Pe, RAER H EUR T6 
与 53X10?u 两 个 片段 。 在 这 两 个 种 内 还 发 现 受 体 在 没有 20- 羟 基 晓 皮 柄 时 足 契 活性 的 。 对 
贮存 蛋白 的 摄取 有 不 同 的 解释 。Chung 等 (1995) 认为 ，20- 羟 基 晓 皮 酮 阻止 120 x 10u 
息 白 的 酶 切 ， 保 证 活 性 的 芳香 蛋白 完整 的 与 受 体 党 白 结合 ， 然 而 Burmester 等 则 提出 另 1 
种 说 法 96x 103u 蛋白 被 20- 关 基 赔 皮 柄 激活， 可 能 再 进一步 酶 切 成 有 活性 的 65X 103u 受 
体 : 如 果 酶 切 在 陋 种 昆虫 由 发 生 在 相同 的 位 置 上 ， 则 跨 膜 嵌 旋 体 应 位 十 较 小 的 片段 上 
(840 ~ 859 或 937 一 953) ， 这 将 与 96x 10u 蛋白 或 它 的 65 x 103u 片段 的 受 体 功能 不 一 致 。 
史 应 注意 到 较 小 的 片段 比 大 的 更 保守 。 在 蝴 种 亲缘 很 近 的 昆虫 中 同 源 蛋白 会 有 不 同 的 调节 
























































156 a AR 
作用 ,可 能 是 试验 方法 不 同 的 结果 。 虽 然 贮存 蛋白 的 报 人 受 20-98 Sea Be, An 
何 完成 这 个 过 程 还 了 解 得 不 够 清楚 ， 芳 香 蛋 白 的 结合 蛋白 作为 路 细胞 膜 内 存 受 体 虽然 已 经 
得 到 克隆 ， 但 是 还 需 进 一 步 深 入 研究 。 
R46 ”贮存 蛋白 受 体 片段 比较 








HEL (Sarcophaga percema) ABSA (Calliphora vicina) 
bt 计算 所 得 EEE 计算 所 得 FESR ANAE 
AFM (a) RTE w) BTR (u) ATH (u) 相间 性 (%) 
120 900 132 346 130 000 148 255 46 
76 000 BI 964 96 000 99 986, 40 
53.000 50 400 kM 48 443 55 





RASER Chung% (1995) 报道 ， 明 蜗 资 料 由 Burmester 和 Scheller (1992) MR. FAHREN AEII 
A (fh Hamerand, 1996). 


2.2 SA 


在 鳞 翅 月 由 ， 已 经 系统 研究 贮存 蛋白 受 体 的 仪 谷 实 优 归 1 种 《Wang $, 1993), $ 
体 的 性 质 和 定位 直接 联系 到 2 种 不 同 的 脂肪 体 类 型 。 嘻 期 的 观察 结果 表明 ， 稻 香 重 门 和 非 
六 聚 体 蛋 白 VHDL 只 贮存 于 《是 》 的 围 脏 脂 肪 体 中 ， 而 不 存在 于 周 缘 脂 肪 体 中 ( 幼 出 )， 
说 明 特异 性 摄 入 只 发 生 于 前 者 。 这 些 芳香 蛋白 和 VHDL 受 体 磺 放射 化 合 物 与 脂肪 细胞 温 
育 ， 两 种 蛋白 与 脂肪 细胞 间 相 互 作用 中 出 现 特异 性 和 饱和 度 。 琴 者 结合 常数 比较 相近 
VHDL 为 7.8 x 10“*， 芒 香 绰 白 为 9.2x 10“， 而 牛 血清 蛋白 不 与 膜 作用 ， 也 不 影响 
VHDL 或 芳香 蛋白 与 膜 的 结合 量 。 在 膜 与 标记 的 芳香 蛋白 温 育 时 ， 若 存在 过 最 的 非 标记 
芳香 蛋白 ， 标 记 化 合 物 与 膜 结合 的 量 就 比较 少 。 同 样 ， 用 VHDL 也 减少 标记 VHDL 的 结 
合 ， 来 标记 的 芳香 蛋白 结合 量 也 减少 ， 可 以 想象 这 是 受 休 饱和 的 结果 。 说 明 单 个 受 体 调 必 
两 种 结构 不 同 的 贮存 蛋白 的 摄 入 。2 REAR AH pH 为 6.5 一 7.5， 至 少 需要 4mM 的 钙 
离 于 ， 这 与 丽 蝇 中 观察 到 的 很 相似 ， 只 是 不 像 双 翅 目 的 贮存 蛋白 那样 结合 得 牢固 。 

为 了 纯化 VHDL 的 受 体 蛋白 ， 从 围 及 脂肪 体 提取 膜 蛋白 ， 用 SDS MERE KP, HE 
品 在 中 等 条 件 下 处 理 。 分 离 的 腊 蛋 白 对 VHDL 仍 保持 一 定 的 亲和力 。 将 膜 蛋 白 印迹 到 俏 
酸 纤维 素 上 ， 可 以 在 出 与 标记 VHDL 结合 的 蛋白 带 分 子 基 为 80 x 108u。Wang 等 (1993) 
BERMEA VHDL 受 体 。 以 -系列 色谱 步骤 ， 可 使 受 体 提纯 到 同 质 化 ， 这 种 受 休 是 
DEEL, APS 80 x 103u， 等 电 点 高 达 pI1 8.2。 由 于 标记 的 蛋白 的 过 其 竟 争 ， 
两 种 蛋白 配 体 在 印迹 中 结合 量 减少 ， 但 不 受 血 清 重 白 的 影响 ， 可 惜 没有 搞 清 贮存 蛋白 受 体 
是 如 何 识别 不 同 结构 的 芳香 明白 和 VHDL 的 ， 它 可 能 与 2 HAAR 
并 和 和 受 体 的 高 正 电荷 与 配 体 的 负电 荷 之 间 的 离子 作用 有 联系 。 如 果 一 种 巡 存 量 白 受 体能 识 
DZ AUC AES MTR ch LE, PRAM ROH RA, ak 
脂肪 体 摄取 就 无 法 解释 其 原因 ; 33h, PRA RRA OARS ER A 
也 不 被 脂肪 体 提取 ， 可 能 是 核 黄 素 阻 止 了 与 受 体 的 结合 。Uenu 等 (1987) EIH H RA 
中 也 观察 到 这 类 现象 。 

用 受 体 蛋白 抗体 来 分 析 受 体 在 昆虫 体内 的 分 布 ， 发 现 受 体 蛋 白 只 存在 于 围 及 脂肪 体 
中 ， 而 且 内 在 末 龄 幼虫 后 半期 出 现 。 用 电子 显微镜 和 免疫 标记 技术 检测 到 VHDL 受 体 大 
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多 与 脂肪 体质 由 相连 ， 供 也 存在 于 蛋白 颗粒 中 ,说 明 它 作为 细胞 内 存 受 体 ， 受 体 本 身 存 在 
时 同 很 短 ， 规 且 只 在 浓度 高 时 才能 见 到 。 抽 提 上 脂肪 细胞 膜 上 测定 受 体 蛋 白 的 抗体 ， 只 有 在 


本 龄 幼虫 最 后 4 一 8d 才能 抽 提 到 。 





这 时 膜 蛋 白 上 的 受 体 最 为 显著 ， 与 其 他 细胞 内 吞 受 体 相 


比 ， 鳞 翅 目 昆 虫 的 贮存 蛋白 受 体 是 不 循环 的 ， 它 转化 为 蛋白 颗粒 。 蛋 白 颗 粒 中 检测 到 受 体 
BD cee TIX WE (Wang &, 1993), 


用 全 标记 VHDL AF 4 
白 ， 通 过 活体 和 岗 体 试验 ,贮存 
重 白 的 摄 和 人 过 程 如 图 4-3， 贮 存 
RASA TE EER 
龄 幼虫 时 在 质 膜 t 合 成 ， 它 与 贮 
人 存 蛋白 的 结合 点 面向 血 淋 巴 ， 包 
MH (clathrin) 结合 点 面向 胞 
质 : CERK- BSZA 
通过 包涵 素 的 作用 ， 形 成 一 个 被 
PR. CAG PE MT BCH, R 
ARAFAH FHOHRAS 
FER, BURT AA ie 
素 被 膜 而 相互 聚合 成 多 胞 体 ， 其 
中 含有 受 体 结合 的 VHDL WI 
香 蛋 白 、 受 体 、 膜 以 及 某 些 血 淋 
巴 蛋 白 ， 共 回 包涵 在 胸腔 中 。 多 
胞 体 随即 与 溶 酶 体 融 个， 水解 酶 
消化 膜 组 分 和 受 体 ， 形 成 电子 致 
密 颗粒 。 几 天 后 逐步 消化 VHDL 
颗粒 ， 只 留 下 芳香 蛋白 ， 形 成 新 
的 结晶 。 这 时 芳香 蛋白 受到 保护 
而 不 为 酶 所 水 解 。 在 预 晴 发 育 过 
EP, ZAM -R3 SSE 
FLEUR Dy i BEE GK Jr AE, 
KEARSE BRE 
成 由 期， 在 卵 粒 形成 时 作为 氨基 
酸 库 。 

谷 实 夜 披 的 受 体 还 有 许多 问 
题 没有 摘 清 ， 例 如 受 体 如 何 识别 



































ee 
外 周 脂 肪 体 畦 胜 脂 肪 体 


图 4-3 AMAR SE Se A A Bk 
13-5, L4—8, LOK: HEH S MEL 3~5, 4-8, 6~8d; 
SLI—S, SLS-—7, 432 9A SEARIO OR WP Sh BE RG ~ 5，5 ~ 7d; 
PI—3, P6—l0d A. 芳香 蛋白 RS Lhe 
P SERIE RR, PREC Rs HA 
AOU ALLE Burmester W (1995) £C RASTE EH, 
WARR Wang 和 Haunerland (1994) 谷 实 夜 蛾 资料 


窜 早 硫 氨 酸 蛋白 等 类 贮存 蛋白 。 其 他 鳞 九 目 昆虫 的 贮存 量 白 受 体 的 情况 如 何 ” 也 有 待 进 一 


步 研 究 和 揭示 。 








be 





虫 的 热 激 蛋 白 


昆虫 体内 除 结构 蛋白 以 外 ， 与 生长 发 育 有 关 的 贮存 蛋白 ， 与 
生殖 有 关 的 卵黄 蛋白 和 雄 腺 附 腺 蛋白 分 别 在 其 他 章 入 中 叙述 。 在 
环境 胁迫 下 的 热 激 蛋白 也 是 寺 分 重要 的 蛋白 。 本 章 扼 要 介绍 热 
WEA. 

热 激 又 称 热 休 克 heat shock)， 是 指 生 物体 在 遭 遇 高 温 时 迅 
速 产生 的 一 种 应 激 反 应 。 芋 虫 革 受热 激 时 正常 的 蛋白 质 合成 受到 
HA, TTA -类 特殊 的 蛋白 质 却 得 到 诱导 ， 这 类 蛋白 质 即 为 热 激 
FRG, BRPRPAPR SE BEI (heat shock proteins，HSPs)。 热 激 蛋 广 
也 能 被 化 学 牺 质 或 其 他 环境 刺激 所 诱导 ， 但 在 习惯 上 这 些 蛋 白 统 
统 被 称 为 热 激 重 白 。 热 激 反应 和 热 激 蛋白 早期 是 在 果 蝇 中 被 发 现 
的 。 多 年 来 研究 表明 ， 它 广泛 存在 于 生物 界 中 ， 其 中 包括 细菌 、 
RR. MA MY. RRR. 





第 一 上 闻 ” 热 激 蛋 白 的 结构 与 功能 


早 在 20 世纪 30 年 代 中 期 ，Goldschmidt (1935) WA T R 
体内 热 激 对 基因 表达 的 影响 。 他 通过 热 激 蜗 师 ， 使 其 发 育 产生 类 
似 于 突变 那样 的 缺损 。1962 年 Ritossa 发 现 ， 短 暂 的 热 激 诱导 黄 
HERH (Drosophila melanogaster ) 唾 腺 上 的 多 线 染 色 体 发 生 
ER 〈pufks)， 问 时 发 现 2，4- 二 硝 基 酚 或 水 杨 酸 钠 导致 了 3 个 新 
的 脱 突 。 以 后 Berendes 和 Ashburner 分 别 用 热 激 和 化 学 试剂 诱导 
FAB EARP AE BEE, UA BS A PE, MEAN, 
HRA 25 亿 移 到 30TH, 30min 便 使 膨 突 达到 最 大 程度 。 即 
使 是 分 离 的 器 官 也 能 诱导 染色 体 发 生 膨 突 、 

#20 世纪 70 年 代 ， 根 据 发 育 中 受到 热 激 对 基因 表达 的 影 
响 ， 以 及 热 激 诱 发 睡 腺 染色 体 产 生 脱 突 的 实验 结果 ，Tissieres 等 
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(1973) RET PEA, “URE EE IAB 37.5, RË 20min, B 
在 预 晴 组 织 中 获得 了 一 类 新 型 的 蛋白 质 。 利 用 SDS 一 PAGE 分 析 果 蝇 睡 腺 中 由 导 人 的 同位 
素 标 沁 氨 基 酸 所 合成 的 放射 性 蛋白 质 。 热 激 前 各 种 组 织 合成 不 同 的 蛋白 质 ，f 人 1 热 粕 时 出 现 
了 相同 的 蛋白 质 。1975 4 Farrell 收 进 了 双向 电泳 ， 大 大 提高 了 分 辩 能 力 。 这 一 方法 的 应 
用 ， 推 动 了 以 后 对 旱 白 的 研究 ， 并 完成 了 热 激 蛋白 基 思 克隆 和 序列 分 析 ， 早 期 克隆 了 7 种 
主要 热 激 蛋 白 的 基因 ， 并 进行 了 测序 。 热 激 和 蛋白 基因 命名 统一 按 缩写 字 坪 hsp RR, AH 
字母 HSP 表示 相应 的 蛋白 质 (也 有 用 相反 形式 表示 的 )， 后 耐 加 上 分 了 晤 ， 用 来 表明 各 种 
TEREG. PM HSP70 表明 该 蛋白 分 于 量 为 70 x 103u， 相 应 的 基因 为 hsp70。 

OFA HO At RRR MEL Sh, MO RRE ARENA (Calpodes ethlius), 
PKW (Ceratitis capitata), BER (Aedes albopictus), EWE S42 (Plodia inte- 
rpunctella), AEB GME (Locusta migratoria), #3 AMP (Periplaneta americana), WME 
KIR (Manduca serta), E (Apis mellifera), HER (Sarcophaga crassipalpis). 8 
S ( Chironomus thummi), EIR (Lymantria dispar). 7 #2384 Be (Choristoneurna 
fumiferana), WRI (Catagyphis bombycina ), BY BURR (Trichoplusia ni) AAB KAL 
(Nilaparvata lugeus) 等 。 各 种 昆虫 的 主要 热 激 蛋白 见 居 5-1。 


表 5-1 昆虫 的 主要 热 激 蛋 自 类 型 《单位 : 1x10) 
























































EAH AMEA (HSP) 文献 作者 
BRR RM (Drosophila melanogaster ) 82, 72, 70, 68. 27, 26, 23, 22 “Lindgist (1980) - 
FES ( Chironomus themma ) 90, 72, 70, 68, 34, 25 Vincent & tanguay 
FEI ( Sarcophaga bullata) 115, 82, 65, 29, 27, 23 Bultmann (1986) Joglin (1990) 
地 中 海洋 网 (Ceratins capitata ) 87, 69, 34, 20, 16, 14, 13, 12 Stephanon et al. (1987) 
PRE (Aedes albopictus) 90, 82, 76, 66, 24 Carvalho and Rebello (1987) 
REAM EN AM (Calpods ethlius) 95, 81. 74, 70, 68, 25, 33 Dean and Arkmson (1983) 
RR (Bombyx mori) 83, 80, 74, 70, 68, 25, 23, 22 Evgenev et al. (1987) 
RA KM (Manduca serra ) 84, 73, 7L. 27, 25, 23, 22 
AWAM (Periplaneta americana) 83, 70, 68, 28 Ruder et al. (1987) 
KM (Locusta migratoria ) Baldaia et el. (1987) 





1 ARRAKAS% 


热 激 蛋 白 的 结构 比较 保守 ， 特 别 是 HSP70， 其 N 一 木 端 大 约 有 450 个 氨基 酸 残 基 的 高 
度 保守 区 ， 其 中 有 1 个 ATP AAAS EK, CRA 200 个 氨 毕 酸 残 蘑 吓 保守 程度 较 低 的 
肽 链 结合 区 

SE OR LA oA eR GT i, 研究 者 根据 分 子 量 大 小 和 诱导 合成 的 流 度 范围 ， 
将 热 激 重 白 按 主 要 成 分 和 次 要 成 分 分 类 。 主 要 成 分 可 以 明显 地 分 成 二 旗 、 第 一 族 中 有 
HSP83 (包括 HSP82A4)， 这 是 一 类 最 常见 的 热 激 蛋白 .在 25 时 各 组 织 和 细胞 系 均 能 
合成 。 在 哺乳 动物 中 以 HSP90 为 代表 ， 与 HSP85 同 源 。HSP85 与 HE HAY Sre 基因 产 
物 酷 氨 酸 羧 化 激 杉 一 起 会 发 生 沉降 。 由 于 Sre 与 细胞 癌 化 有 关 ， 这 就 意味 着 热 激 似 白 参与 
痛 细 胞 的 代谢 或 使 其 结构 发 生变 化 ,因此 引起 人 们 的 兴趣 。 第 - ` 族 热 娄 一 白 是 HSb70， 
遵 常 认为 它 的 含量 高 ， 而 且 是 在 高 强度 热 激 时 产生 的 ， 此 成 为 主要 的 热 激 蛋 白 ， 并 与 多 
种 植物 或 动物 组 织 在 热 激 时 产生 的 蛋白 质 同 源 。 本 族 内 还 包括 HSP72。 那 种 hsp70 基因 产 
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物 的 氨基 酸 序列 分 别 在 染色 体 上 87A 与 87C 区 编码 ， 已 经 测 得 相应 的 DNA 序列 。87C 编 
码 的 蛋白 质 的 确切 分 子 量 是 70.270u。 第 二 族 都 是 小 型 热 激 彝 白 ， 包 括 HSP21~28, CH 
均 在 染色 体 67B 区 编码 。Mirault 等 人 认为 ， 它 们 之 间 小 分 子 肽 型 是 有 区 别 的 。Ingolia 等 
已 对 4 种 小 肽 的 基因 进行 测序 ， 结 果 雪 明 它们 之 问 有 很 大 的 同 源 性 。 每 种 蛋白 的 C-- 未 端 
ER, 分子量 的 鉴 异 是 由 N 一 未 端 缺失 造成 的 。 令 人 关注 的 是 这 些 蛋白 中 地 保守 的 区 
域 与 牛 的 “ 章 体 蛋白 亚 单位 有 40% 的 同 源 性 ， 部 是 哺 胞 动物 眼 内 晶体 结构 蛋白 ， 并 在 体 
内 大 量 梨 集 。 说 明 热 激 生 上 的 保守 区 参与 了 Arrigo 观察 到 的 SDS 小 型 热 激 蛋 白 的 集合 体 
中 分 子 间 的 相互 作用 。 


2 热 激 蛋 白 的 功能 


根据 热 激 蛋 白 的 功能 ， 把 它 分 为 热 激 相关 汝 和 白 Cheat shock cograte proteins, HSC) Al 
热 激 诱导 蛋白 《heat inducible proteins, HSP), Me EMER, 后 者 与 ATP 有 很 高 的 
亲 和 性 ， 可 以 诱导 报 标 和 蛋白， 两 者 部 参与 细胞 代谢 。 

HSP 主要 类 群 在 进化 上 县 保守 性 ， 表明 它 在 有 机 体 生存 过 程 中 具有 极其 重要 的 作用 。 
个 少 HSP 可 与 细胞 膜 结合 ， 载 强 细胞 从 极端 环境 中 恢复 的 能 力 。HSP 在 昆虫 体内 不 同时 
宝 的 动态 变化 ， 也 表明 它 是 酒 节 昆 虫 生 长 发 育 非常 重要 的 角色 。 拟 麻 几 3 龄 幼虫 在 胶 和 肠 
细胞 中 合成 HSP65， 至 晴 期 变 为 合成 HSP72; 3 日 龄 的 礁 性 成 贝 ， 其 脑 和 肠 的 细胞 中 虽然 
继续 合成 HSP72; 但 生殖 腺 和 飞翔 肌 却 合成 HSP65。 从 而 可 以 看 出 HSP 的 合成 与 生长 发 
育 有 密切 的 关系 。 

热 激 条 件 下 产生 的 HSPs 可 以 提高 昆虫 的 而 热力 。 耐 热力 获得 的 速度 与 HSP 积累 速 
率 呈 正 相关 。 主 热 性 的 下 降 与 HSP 的 降解 同步 ; 昆虫 通过 化 学 诱导 产生 的 HSP， 同 样 也 
有 提高 耐 热力 的 作用 。 一 些 昆 贝 在 下 低温 或 高 温 刺 激 时 都 能 诱导 热 激 蛋 白 的 合成 。 在 拟 麻 
SPARE RIIE —10C Be 43T 中 处 理 2h， 大 量 合成 小 分 下 的 HSP23， 因 而 使 晴 的 耐寒 与 
暑热 能 力 明显 提高 。 但 随 着 肾 进 入 灌 痛 期 ， 合 成 HSP23 的 mRNA KAWA, uae aps 
ARRE BAAR A JF (Yocum $ 1998) GK 5-2), 


R52 主要 热 激 蛋白 的 已 知 生理 功能 
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HAEC Be eee 日 标 多 肘 
大 肠 杆菌 DaKAKnaJ70x 101。 SSRORA WMA DNA RMA PRIOR 
BEATA 
ACB HSP70 并 成 运输 、 稳 定 基质 中 己 折 着 的 结构 SOR AR HT Ee H 
KHEM HSP60 稳定 已 折 用 的 结构， 将 前 体 再 运 则 蛋 章 欧 。” 基 质 中 前 体 物 
AL  HSC70 稳定 已 折 各 的 结构 BES Bee 
真 核 生物 HSC70 FL ies Sh ST 线粒体 的 前 体 和 运输 前 体 
REY HSC70 KRU AEN op ER ELEA 
PEA HSP70 Be SAAR DESE Toba 
Hea HSP90 ACa REE 肌 动 雪白 和 微 管 
真 核 生物 HSP707HSC70 保护 执 变 性 的 蛋白 质 前 核糖 体 








Laskey 等 人 提出 HSP 充分 当 “ 分 子 伴侣 (molecular chaperone)” WEA. CHEE 
OF HE HN ARE SA EE Yh BE, FEA AMAR BS} a aR He 
问 体 ， 指 导 绰 白质 的 初始 折合 ， 对 已 解除 折合 的 进行 再 折 登 。 此 外 ， 它 阻止 非 生产 时 发 
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生 折 熙 ， 调 节 守 聚 态 大 分 了 的 组 装 。 分 子 伴侣 的 这 种 作用 并 盛 专 一 性 。 实 际 上 HSP70 
族 和 HSP60 族 中 : 些 蛋 白 都 有 这 种 功能 。 分 子 伴侣 是 进化 上 十 分 保守 的 蛋白 质 ， 包 括 
一 定 结构 上 水 相关 的 从 白 家 族 ， 另 有 文献 报道 ，HSP100 与 HSP90 也 属 “ 分 子 伴侣 ”。 
遗传 研究 和 生化 分 析 的 结果 表明 ，HSP 与 核糖 体 上 的 新 生 多 肽 链 结 合 ， 维 持 细 胞 质 中 
内 质 爽 和 线粒体 运输 成 分 的 构 像 ， 对 保持 细胞 的 运输 功能 十 分 重要 。 热 激 桐 关 蛋 白 同样 
参 鼎 蛋白 质 的 运输 过 程 。 分 子 伴侣 能 防止 蛋白 变性 不 汀 逆 虞 合 而 失去 功能 ， 有 些 胞 溶性 
HSP70 还 与 其 他 蛋白 质 协 问 发 挥 作用 ， 使 一 些 不 适宜 的 重 白质 受到 阻碍 ， 提 高 蛋白 质 
合成 效率 。 新 近 研 究 结 果 还 证 明 HSP70 在 蛋白 质 从 细胞 质 疝 组 胞 核 内 运输 时 也 是 必要 
的 。 

BARGA 种 功能 与 细胞 从 蛋白 变性 胁迫 中 恢复 过 来 有 关 。 已 知 HSP70 结合 
ATP 的 亲 和 性 很 高 ， 并 显示 出 含有 罚 的 内 源 ATP 酶 活性 ， 而 旦 可 以 通过 与 靶 标 蛋白 的 结 
合 而 被 诱导 出 来 。HSP70 不 仅 吕 防止 蛋白 质 在 高 温 下 发 生变 性 ， 并 可 阻止 随后 产 涉 的 不 
良 效应 ， 由 此 说 明 ， 它 具有 保护 变性 蛋白 功能 域 (functional domains) 的 作用 。 

HSP90 也 是 高 度 保守 的 类 群 。 在 真 核 生物 中 ， 它 们 的 同 源 性 大 于 50% 。 在 果 蝇 中 已 
发 现 1 个 与 峭 椎 动物 的 HSP90 明显 同 源 的 cDNA。 没 有 省 柄 类 激素 时 ，HSP90 与 许多 其 
他 代 白 一 起 结合 在 膜 受 体 + ， 激 素 与 受 体 的 结合 使 HSP90 脱 开 ， 人 工 移 除 HSP90 可 使 
DNA 与 受 体 结合 。 表 明 HSP90 对 受 体 具有 空间 阻碍 作弄 。 与 HSP70 相 比 ，HSP90 还 能 
道 过 与 已 折 基 的 治 白 质 的 结合 来 调节 这 些 淖 白质 的 功能 ， 结 果 造 成 空间 障碍 或 改变 受 体 的 
构 型 。 

据 报道 ， 分 子 伴 倡 具有 几 大 特征 : @ 同 类 分 子 伴 仍 在 生物 体内 有 显著 的 相似 性 和 保守 
性 ; 名 许多 基因 在 受 胁 近 和 术 受 胁迫 的 细胞 中 表达 ;图 行 使 功能 时 ， 需 要 水 解 ATP 以 改 
EAR, FERED: @ 轩 能 识 唱 曝 需 的 木 折合 结构 或 变性 重 白 结 构 ， 无 序列 偏爱 性， 这 些 特 
征 在 果 蝇 或 其 他 昆虫 细胞 内 的 分 子 伴 个 中 也 同样 存在 。 


2.1 热 激 的 生理 作用 


研究 发 现 ， 热 激 之 后 使 果 蝇 生长 变 慢 ， 产 卵 量 和 下降 。 虽 然 达 不 知道 其 中 热 激 蛋 白 有 
效 作 用 ， 但 是 ， 可 以 看 出 生物 体 在 热 激 应 答 中 需要 付出 相当 大 的 代价 ， 其 至 影响 到 小 一 
代 。 














有 大 量 详细 证 据 表 明 ， 热 激 蛋 白 对 热 激 后 细胞 的 生存 和 防止 热 打击 或 防止 各 种 化 学 物 
质 引起 的 发 育 缺 陷 中 岁 起 重要 作用 。 


2.1.1 对 生存 的 作用 


包养 果 蝇 的 最 高 温度 是 29， 细 胞 长 期 处 于 诱导 热 激 重 白人 成 的 温度 下 会 全 部 死 
Èo RME MREZA RRE 30 以 上 的 环境 中 仍 能 存活 ， 因 此 ， 必 定 需要 全 种 
适应 税制， 有 利于 在 短期 高 漫 中 生存 。 短 期 高 漫 处 理 后 重 白质 恢复 合成 的 动力 学 曲线 表 
明 ， 热 激 盘 白 在 该 过 程 中 起 重要 作用 。 道 过 -个 35 以 下 的 短期 非 致死 处 理 ， 诱 导 的 
热 激 艇 白 能 防止 连续 高 温 刺激 产生 的 致死 作用 。 对 果 蝇 而 言 ， 保 护 性 生存 的 温度 是 
345C， 在 31D 和 37 它 时 ， 果 蝎 都 会 减少 -- 半 个 体 ， 这 种 选择 包含 关 某 种 条 件 ， 在 该 条 
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件 下 热 激 蛋白 和 组 织 特异 性 绥 白 同时 被 全 成。 胚层 细胞 形成 前 期 热 激 蛋白 诱导 不 充分 ， 
因此 比 成 体 对 热 更 敏感 。 席 肠 胚 细胞 暴露 于 二 革 乙 内 酰 腔 或 香 豆 酸 (A GEM HIE% 
细胞 分 化 ) 之 前 在 35°C HIJE 35min， 能 增强 细胞 的 存活 率 。Li 等 《1981) 用 哺乳 
动物 细胞 研究 证 明 ， 通 过 缺 气 和 亚 砷 酸 催 诱 导 的 热 激 蛋白 也 能 提高 细胞 在 热 激 后 的 生存 
能 力 。 


2.1.2 对 表 型 模拟 的 作用 


在 高 温 热 激 前 用 温 种 温度 处 理 可 避免 发 育 缺 陷 。 说 明 特 定 的 结构 缺陷 是 由 热 激 造 成 
的 ， 温 和 温度 能 预防 热 激 的 伤害 。 表 型 模拟 (phenocopy) 的 研究 曾经 为 研究 热 激 蛋白 功 
能 提供 了 途径 。Goldschmit 早 在 1935 年 研究 发 现 ， 在 果 蝇 晴 发 育 的 特定 阶段 给 以 热 激 能 
诱 时 成 蝇 中 产生 异常 表 型 。 因 为 许多 蜡 常 与 已 知 的 突 朗 得 似 ， 故 称 之 为 “ 表 型 模拟 "。 这 
种 异常 成 蝇 也 可 由 各 种 化 学 处 理 诱导 产 牛 。Gioor (1947) 曾 对 热 激 的 程度 以 及 它 的 生理 
作用 ， 进 行 了 非常 卓越 的 实验 。 该 实验 表明 ， 受 精 后 给 果 蝇 胚 热 激 4h 时 ， 产 生 的 成 晶 是 
4 个 起 而 不 是 2 个 地 。 由 此 可 见 双 胸 窒 灾 复合 体 是 在 胚 肯 发 育 早 期 被 诱导 的 。 以 后 研究 表 
明 ， 诱 导 敏 感 期 仅 10min， 而 且 是 在 受精 乒 4h。 发 胸 玫 型 模拟 是 在 胚 细胞 自身 基因 开始 表 
达 的 早期 和 对 热 激 产生 反应 的 起 始 阶段 被 诱导 的 ， 但 大 多 数 皮 型 模拟 是 在 师 发 育 的 特定 阶 
段 诱导 产生 的 ， 这 种 起 着 生 位 置 的 变化 与 肌肉 发 育 的 突变 相似 。 妆 “种 表 型 模拟 症 户 生 淡 
黄色 ， 它 涉及 到 体内 酚 氧 化 酶 的 失 活 问题 。 多 种 缺陷 类 型 与 突变 的 相似 性 以 及 特定 的 敏感 
期 部 去 明 “ 表 想 俩 拟 ” 是 由 二 发 育 的 特定 时 期 基因 表达 发 二 故障 造成 的 。 上 上 荫 长 等 研究 发 
现 ， 在 鳞 姻 目 夜 如 科 中 ， 无 论 棉铃 虫 、 小 地 老虎 或 村 出， 热 激 均 能 活 导 精子 缺陷 ， 特 别 是 
鞭毛 中 微 管 受 损 最 为 明显 。 

AS RO EE RAE PHS SOKO RMA, HE 
能 的 研究 有 助 于 了 解 基因 的 表达 与 调控 机 理 。 用 抗体 定位 热 激 蛋白 和 确定 细胞 中 与 之 相关 
的 内 子 ， 分 离 热 激 基因 表达 发 生 的 突变 体 ， 都 有 助 于 确定 这 些 蛋 白质 的 功能 。 











二 节 ” 热 激 蛋 白 的 合成 





许多 生物 在 城 适 温度 以 上 受热 诱 路 ， 能 合成 ”系列 热 激 蛋白 。 受热 以 后 的 果 蝇 ， 细 胞 
内 hsp70 的 mRNA 水 平 提高 1 000 ff, MRH RAA M. 


1 合成 模式 


生物 体内 大 多 数 细胞 在 没有 任何 应 激 条 件 下 就 存在 HSPs。 分 了 生物 党 的 研究 让 明 ， 
这 些 蛋 白质 是 细胞 正常 生长 所 必需 的 ， 但 在 热 激 反应 中 ， 不 同 种 类 的 HSP 蔓 示 出 不 同 的 
合成 模式 。 

(1) HSP83 在 正常 温度 下 培养 的 细胞 中 ， 显 示 出 持续 合成 的 特征 ， 很 容易 用 SDS 一 
PAGE EWF), REARS MME EE, BORER, HSP83 的 mRNA 在 母体 
生 昔 腺 中 即 能 得 到 诱导 ， 并 能 传递 到 正在 发 育 的 孵 母 细胞 中 ， README, HA 
形成 。 
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(2) HSP70 在 正常 温度 下 培养 的 细胞 中 含量 极 少 ， 只 有 通过 免疫 反应 才能 检测 到 。 
在 孵 苹 细胞 、 滤 泡 细 胞 和 号 期 及 中 并 不 合成 MRNA, MERR eR, AEE a 
族 HSP68 能 在 常温 下 合成 。 


2 诱导 条 件 


在 热 激 过 程 中 ， 每 种 热 激 蛋白 部 有 自己 的 最 佳 诱导 温度 ， 即 最 高 诱导 速率 的 温度 范 
图 。 在 果 蝇 中 ，HSP83 的 诱导 温度 范 赎 最 广 ， 大 量 诱导 时 所 需 的 温度 最 低 ， 相 反 HSP70 
和 HSP68 的 诱导 温度 要 高 得 多 。 

当 温 度 增加 到 31 人 时， 果 蝇 细胞 中 所 有 热 激 蛋白 的 合成 似乎 癌 时 被 诱导 。31 一 35 
时 ，HSP 和 普通 细胞 蛋白 同时 合成 。 当 温度 升 至 35 世 以 上 时 ， 非 热 激 蛋 身 的 合成 被 选择 
性 的 抑制 ， 但 在 不 同 细胞 内 被 热 激 拖 制 的 程度 不 同 ， 当 温度 继续 升 高 时 ， 热 激 熏 白 的 侣 成 
也 被 抑制 ， 首 先是 HSP83 和 小 型 热 激 点 白 ， 当 其 他 蛋 折 合成 均 停止 时 ，HSP70 的 合成 仍 
能 继续 。 当 温度 由 40~41 忆 依 复 到 25 尼 时 ,细胞 中 开始 有 少量 蛋白 质 合 成 。 随 着 一 般 蛋 
日 质 的 合成 的 焦 复 ， 热 激 蛋 白 mRNA 就 像 在 37 细胞 中 看 到 的 那样 选择 性 地 转译 ， 上 其 中 
HSP70 最 先 合成 ， 然 后 是 共 他 热 激 蛋白 。 滥 度 降 全 25 亿 时 ,细胞质 中 蛋白质 合 成 完全 恢 
复 ， 小 型 热 激 疏 白 的 合成 达到 最 大 量 . 几 小 时 后 。 热 激 蛋 白 合成 才 告 停止， 只 合成 原 有 类 
型 的 细胞 蛋白 质 。 在 恢复 期 ， 蛋白质 合成 的 抑制 导致 热 激 淮 白 mRNA 的 合成 并 累积 到 正 
WKF., 在 没有 热 激 蛋 白 合 成 时 ， 正 常 mRNA 产物 没有 恢复 。 这 些 结果 使 Lindquist 及 其 
同事 设想 : 燃 激 蛋白 通过 某 种 反馈 机 制 参与 正常 转录 的 恢复 ,调节 看 白质 合成 并 减少 
HSP 的 mRNA。 

汉 从 经 等 (1998) 用 34~ 38C MIM, ER RUA AES HL 15 种 HSP， 除 HSP70 以 
外 .HSP90 族 中 有 5 种 ， 共 他 均 属 小 分 子 肽 。 

人 多 数组 织 和 细胞 系 通常 能 合成 少量 HSP83 ， 在 正常 温度 下 不 合成 HSP70。 然而 在 
AUD, 25U at hsp70 有 70% 同 源 性 的 能 够 表达 。20 世纪 80 年 代 还 发 现在 止 常 发 育 中 
合成 了 HEN AA ET. 如 Cheney (1981) 报道 ， 在 幼虫 怒 芽 中 合成 了 HSP22， 它 的 
合成 在 晴 前 期 大 量 增加 ， 在 幼虫 未 期 和 贤 中 发 现 了 HSP22 和 HSP26 的 mRNA， 但 在 较 老 
的 颇 中 却 没有 。 成 虫 卵巢 和 胚 胎 的 前 赛 胚层 中 也 发 现 了 上 HSP26/28 和 HSP83 的 mRNA, 
这 些 结果 都 表明 ， 至 少 部 分 编码 小 型 热 激 蛋 白 的 基因 在 正常 发 育 中 表 兴 。HSP22 和 
HSP26 在 预 师 期 的 表达 也 许 是 对 晤 皮 答 醇 的 1 种 反应 ，HSP22，23，26 和 27 4 种 小 型 热 
激 蛋 白 能 在 有 核 细胞 和 成 虫 器 官 芽 中 用 20 Pe eS o 这 种 诱导 作用 是 增加 
RNA 的 合成 水 平 。 

PME AOS RRS HS, WE, RUG. SUG Boe | WAE 
SOU BAUR aR, ARE READ AFRE. 

SLA iy E FA EE A UT el OLS FS} AG DRG 
培养 20h 后 ， 分 化 出 可 辨别 的 肌肉 和 神经 节 ， 分 化 过 程 可 被 包括 香 豆 酸 、 二 葵 乙 内 栈 逐 和 
乙烯 肉 酚 等 多 种 致 畸 剂 诱导 ,合成 3 AME A (21~23) x103u。 这 种 小 型 热 激 
蛋白 被 如 此 广泛 的 化 学 物质 所 诱导 ， 表明 它们 可 能 从 化 学 诱导 压 下 对 细胞 起 某 种 保护 作 
用 。 
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3 细胞 定位 


由 于 脱离 缺 氧 条 件 和 氧化 磷酸 化 的 各 种 解 克 联 剂 均 能 诱导 热 激 恒生 的 合成 ， 曾 有 
人 试图 在 线粒体 上 -定位 该 种 蛋白 质 ， 但 Arrigo 和 Velazquez 领导 的 两 个 小 组 在 20 世纪 
80 ER RA BE TAk. Michell 等 《1975) 早期 的 研究 表明 ， 热 激 蛋 白 首先 
出 现在 细胞 核 中 ， 这 些 结果 后 米 被 几 个 研究 者 所 证 实 。Arrigo 的 工作 意义 重大 ， 因 为 
他 所 出 新 合成 的 热 激 蛋白 HSP83、HSP70、HSP22、HSP23、HSP26 与 HSP27 HE 
先 出 现在 细胞 核 路 ， 当 温度 从 热 激 状态 恢复 到 ZSTC, MAEKA MEAN, H 
以 30S 聚集 体 存在 ， 再 次 热 激 以 后 ， 它 们 又 迁 加 细胞核 中 。 确 定 这 些 物 质 在 细胞 核 
中 的 位 置 是 非常 困难 的 。 因 为 在 加 热 后， 它们 会 与 核 呈 特异 性 结合 。 热 激 蛋 白 从 核 中 
释放 需要 核酸 酶 的 消化 ， 在 这 些 条 件 下 ， 热 激 蛋 白 与 染色 体 紧密 结合 。 热 激 鼻 岂 在 核 
中 的 功能 是 调节 转录 或 在 热 激 时 稳定 结构 。 小 分 子 量 热 激 蛋白 在 核 中 以 信使 核糖 核 蛋 
白 体 形式 存在 或 与 核 肯 架 结合 或 以 mRNA 加工 过 程 中 的 核糖 核 蛋白 体 的 颗粒 形式 存 
在 (R 5-3). 











R53 双 翅 目 昆虫 热 激 蛋白 的 细胞 内 定位 








AAKA 昆虫 位 E 特 性 

HSP83 RAO AULA, RE RER h HR A U H 

HSP80 HRO 细胞 质 

HSPG8~70 TAO ”细胞核 、 细 网 质 RAID PO HE TTT EA 

HSP34 ~ 36 果 师 细胞核 低 盐 浓度 下 可 深 

HSP22~28 RR O ARR, MOR AE ELT A, ASAE ARDS, CA RO a 
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1 分 类 


许多 生物 的 热 激 蛋 白 基 因 都 有 过 研究 ， 最 为 详细 的 是 困 量 。 果 电热 激 蛋白 基因 分 为 3 
组 ， 每 组 基因 在 染色 体 中 有 特别 的 结构 和 典型 的 产物 。 

第 一 组 是 hsp70 BE, 包括 hsp70 和 hsp68。hsp70 有 3 个 拷贝 ， 位 于 染色 体 的 87C1 位 
点 上 。 在 应 激 条 件 下 ，hsp?70 可 扩 增 100 一 1 000 倍 。 成 为 一 个 极 大 的 基因 产物 ， 但 在 进化 
十 非常 保守 。hsp68 有 1 个 拷贝 ， 位 于 染色 体 的 95D 位 点 上 ， 和 与 hsp70 分 享 . 段 很 长 的 同 
源 序列 。 此 外 ， 还 发 现 有 几 个 基因 与 hsp70 有 同 源 性 片段 ， 分 散 于 基因 组 中 ， 但 不 在 已 知 
的 热 激 位 点 上 ， 热 激 对 它们 无 诱导 作用 ， 在 进化 上 亦 非常 保守 。 

第 二 组 是 4 种 小 分 子 量 热 激 蛋白 的 基因 : hsp27 、hsp26、 hsp23 和 hsp22。 它们 彼此 密 
切 联 系 ， 成 能 分 布 ， 单 拷贝 ， 长 12kb， 位 于 染色 体 的 67B 位 点 上 ， 估 计 在 热 激 条 件 下 ， 
可 扩 增 20 倍 ， 但 实际 上 各 基因 的 诱导 程度 差别 很 大 。 在 双 示 目 果 蝇 与 麻 旺 之 间 许 多 小 热 
激 蛋 白 的 氨基 酸 序列 有 许多 相同 区 域 ， 存 在 明显 的 同 源 性 (图 5-1)。 

第 三 组 是 hsp83/84 基因 。 位 于 染色 体 的 63BC 位 点 上 ， 编 码 83 x 1034/84 x Ou E 























记 。 在 非 应 激 条 件 下 ，HSP83 作为 正常 的 细胞 蛋白 也 能 检测 到 ， 诱 导 时 只 能 增加 几 倍 ， 
主要 位 于 细胞 质 中 。 在 高 等 动物 中 与 83 x 10su 相对 应 的 可 能 是 90 x 103u 看 白质, 在 
HeLa 细胞 中 有 (90~100) x103u 的 3 种 蛋白 质 ， 它 们 之 间 是 否 相 互联 系 或 起 源 于 1 个 或 
儿 个 基因 尚未 搞 清 。 





ScHSP2} MAGLPLLLSLI DELD- - - RESNPSYYGNDFGLGLSP- 7 TUTMRQPUREPAHNIVGYSLPLSLUSRLNEHOVAKR 
DmHSP27 *°RDY*TDWGHLLE-#*4-*- H-HDL -H-B*RLULPNTLG *GRRRY ` PYEP* -G> 















DmHSP26 ---EPR-*T4-----444¢H*HSRe--PLGT*-RR-T*GCPC-S* CPS? FAC 
DmHSP23 -- . 

DmHSP22 :AR------MRLB*------ 

ScHSP23  GGEKKEG----RVSPVG] 

DonHSsP27 GGP Le 

DmHSP26 EMA -THWPRT HAt rites 

DmHSP23 1 #gg--6----_eeK te eeeneenee esp 
DmHsP22 HIARW- EQELPPP-T*N***+ + -T+ 
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SCHSP23 PAD SPLE EDGY LTVSVPKROE-EEKSNERV TQ TOQTAPAHLNVKONTOEK -- T VGDGANGEPQEEKK 





DmHSP27 Me KA*P*PSK* AK **.. atte AP’ PrAGDGF GNG *KH TS 
Dmhsp25 + ne ANT ~ KSKENG -tarot 
DmHSP23 teater Kees epaTe YES -MGN - - 
pmhsp22 PPGV TL 4E qe res ` TS 





图 5-1 WR (Sarcophaga classipadpis) HSP23 MARE RM (Drosophila melanogaser) DARE H 
氨基 松 序 列 比 较 
食 示 相同 氨基 酸 “ 示 化 学 性 相当 的 葡 代 氨基 版 一 示 插 人 或 消失 MEY ARIA 
(fi Yocum 等 ，1998) 


FISHER REMC PR ICRI AR FERI mRNAs， 发 现 热 激 基因 转录 快 ， 翻 详 也 快 。 热 激 
基因 最 明显 的 特点 是 除 hsp83 或 hsp70 外 ， 可 能 都 不 含 内 含 子 ， 转 录 后 加 工 RNA 不 需 拼 
接 。 


2 基因 的 结构 


2.1 在 染色 体 上 的 位 置 


在 黄 狸 猩 果 蝇 中 ， 除 33B WE, ASR RUT 3 染色 体 上 。 因 为 一 开始 
描述 了 9 个 热 激 位 点 ， 在 单 向 北 腕 上 显示 了 8 或 9 种 热 激 蛋白 。 因 此 ， 当 时 推测 1 个 热 
HORS 1 种 热 激 蛋 白 。 这 种 推测 在 两 种 热 激 蛋 白 (hsp83，hsp68》 中 显然 是 正确 的 ， 
hsp83 是 63BC 的 - -个 单 拷贝 序列 编码 的 ，hsp68 结构 基因 在 95D 也 只 有 1 个 拷贝 。 然 
而 ,已 研究 的 其 他 热 滞 蛋白 是 由 热 激 基因 的 多 拷贝 编码 的 ，HSP70 有 2~6 MET, 分 
布 在 两 个 热 激 脱 突 位 点 87A 和 87C 之 间 。 至 少 有 4 种 小 型 热 激 蛋 白 是 67B 脱 突 的 
12kbDNA 片段 编码 的 。93D 膨 突 最 大 也 是 由 几 种 试剂 所 诱导 而 独立 十 其 他 膨 突 。 
Lengyel 及 其 同事 (1980) 的 研究 表明 ， 与 87A 和 87C 脱 突 不 同 ，93D 编码 的 RNA 主要 
位 于 细胞 核 中 。 
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1970 年 Ashburner 描述 了 70A, 64F 和 33B ER. ikih, ATM, TEA 
上 染色 体 上 的 10F， 第 2 染色 休 上 的 54E 和 第 3 染色 体 上 的 63F、73B 和 88B， 其 中 一 些 脱 


突 只 编码 少量 热 数 蛋 白 的 序列 。 





87A 和 87C 编码 70x 10u 热 激 蛋白 的 基因 已 经 进行 了 广泛 的 研究 ， 
87A~C 区 缺失 的 方法 观察 热 数 后 有 无 HSP70 的 合成 


学 和 分 子 遗 传 学 相 结合 最 有 效 。 上 











PLB wae 





发 现 hsp70 基因 有 具有 多 拷贝 。 在 热 激 多 核糖 大 颗粒 上 hsp70 的 信使 非常 丰富， 已 被 几 个 实 


验 室 岂 米 分 离 在 87A 和 87C (包括 
hsp70 E, PIA 1.7kb 隔 开 。 
87C 区 有 两 个 拷贝 方向 相同 、 位 置 
接近 的 hsp70 基因 ， 还 有 第 3 个 
hsp70 基因 的 拷贝 ,方向 与 前 二 者 
相反 ， 且 相距 大 约 40kb， 编 码 区 之 问 
的 大 部 分 DNA SES HE UL A 只 重复 序 
列 。 该 序列 在 黄 猩猩 果 蝇 中 是 热 激 后 
表达 的 , 但 另 1 PRIA Drowphila 
simulans 中 当 该 序列 不 在 87C Kat, 
它 的 表达 显然 不 需 热 激 反 应 ， 因 此 不 
足 热 激 后 去 达 的 〈 图 52)。 


2.2 3360) hsp 结构 


通过 测序 发 现在 hsp70 基因 
mRNA 转录 起 始点 上 游 30bp 处 部 
有 1 个 TATAATA 特定 序列 和 1 个 
预定 mRNA 帽 序列 ， 所 有 hspmR- 
NA 都 有 | 个 长 的 5” 端 非 转译 














hsp70) 编码 区 的 DNA。87A 脱 突 通常 包括 两 个 拷贝 的 
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图 52 黄 程 狮 桌 蝇 第 3 条 染色 体 上 热 激 代 白 基因 图 解 


一 示 转 


RHA a RTF AeA EN 
x XK BA 
CRS, 1998) 


BE, Æ hsp70 基因 中 这 个 区 段 的 长 度 大 约 是 250bp， 


hsp70 基因 在 转 东 区 上 游 有 约 350bp 的 同 源 区 ， 在 o 序列 中 也 发 现 有 该 同 源 序列 和 mR- 


NA 编码 序列 ， 最 初 的 64bp 在 热 激 后 表达 ， 央 此 ， 推 测 
重要 作用 ， 其 结果 与 前 面 担 到 的 转录 数据 一 致 。 与 带 有 有 





这 些 序列 在 热 激 后 调节 转录 时 起 
同一 编码 蛋白 质 的 多 拷贝 区 的 87A 





和 87C RAIL, 67B 脱 突 至 少 编码 4 种 不 同 的 热 激 蛋白 。 在 这 个 基因 族 中 还 有 3 个 基因 
在 预 是 期 表达 ， 但 对 热 激 没有 反应 。 小 型 热 激 蛋白 间 虽 有 差异 ， 俱 编码 区 有 大 量 的 河源 区 
段 ， 崔 此 它们 之 间 也 许 不 是 功能 上 而 是 进化 上 的 差异 。 在 考察 编码 区 外 的 序列 对 热 激 后 基 
因 表达 的 影响 时 ,发 现在 这 些 基因 的 转录 起 始点 上 游 都 有 AKH 200bp 的 序列 (ACTE 


TINA), 这些 序 放 都 与 转录 油 控 有 关 。 


热 激 编码 区 有 凡 个 重要 的 特征 。 在 5 个 热 激 基因 《hsp83 、hsp70 、hsp68 hsp26 和 
hsp23) 的 转录 起 始点 上 游 50bp 有 1 个 二 重 对 称 区 ， 对 hsp70 基因 的 表达 很 重要 。 所 有 信 
使 都 有 1 个 5” 端 韭 转译 区 ， 含 有 将 近 50% 的 腺 嘎 哈 ， 这 一 特性 可 能 与 转 半 或 翻译 或 对 一 
者 都 有 关系 。 另 一 个 重要 的 特征 是 ， 除 hsp83 外 ， 所 有 mRNA 都 没有 间隔 序列 ， 使 在 较 


高 温度 下 加 工 mRNA 时 免 受 损伤 。 
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黄 猩 猩 困 蝇 的 hsp70 倚 轩 的 排列 似乎 是 儿 种 蝇 类 的 典型 代表 。 基 他 果 蜡 (Drosophila 
mauritiana 和 Drosophila simulans) 部 有 两 个 反 向 重复 的 hsp70 基因 。 黄 猩猩 果 晶 的 87C 
位 点 最 不 具 代 表 人 性， 似乎 是 o8 重复 基因 插 人 该 区 产生 的 。 有 -个 较 远 缘 的 果 晶 种 
(Drosophila pseudoobscura) 也 有 两 个 编码 hsp70 的 膨 突 ,而 hsp83 的 脱 突 位 于 XX 染色体 
E, 它 的 表达 具有 剂量 效应 。 


2.3 ARRA hsp 结构 


Schelling 等 《1996) 由 粉 纹 夜 蛾 〔 Trichoplusia ni) 5 龄 2d Sh SRE ME RNA 所 
构建 的 cDNA 文库 ， 得 到 了 1 个 cDNA 克隆 。 据 推断 ， 该 cDNA 含有 编码 整个 蛋白 质 的 序 
列 。 在 2 194 个 碱 基 对 组 成 的 序列 中 含有 1 个 由 上 983 个 碱 基 对 组 成 的 开放 式 阅 读 框架 ， 
它 起 始 于 5” 端 的 第 91 ARE ( 即 甲 硫 氨 酸 密 码 子 的 第 1 个 碱 基 ) ， 所 编 玛 的 蛋白 质 含有 
661 个 氨基 酸 。 紧 靠 开放 阅读 框架 末端 终止 密码 子 的 下 游 是 - 段 由 99 个 碱 大 对 组 成 的 不 
翻译 区 域 。 从 该 克隆 的 多 聚 腺 核 苷 屋 信 号 和 1 个 多 桶 腺 核 背 酸 残 基 序列 trock)， 判 断 它 
是 搬 人 了 整个 3” 端 的 不 翻译 区 : 将 粉 纹 佑 蛾 hsp70 家 族 中 各 成 员 所 编码 的 氨基 序列 与 基 
因 文 库 中 其 他 物种 的 hsp70 所 编码 的 序列 进行 比较 ， 发 现 它们 是 高 度 同 源 的 。 与 黄 独 猩 果 
蝇 热 激 相关 仅 白 4 个 基因 的 同 源 率 高 达 85 % 。 

为 测定 hsp70 成 员 在 粉 纹 夜 战 基因 组 中 的 拷贝 数 ， 在 高 度 严 紧 的 条 件 下 进行 了 索 森 
(Southern) 印迹 分 析 。 用 该 家 族 成 员 cDNA 克隆 5” 端 的 1 100 RÆ EHER, 
BUY BY BORE DNA 的 限制 性 消化 产物 。 杂 交 冲 洗 后 ，4 种 消化 产物 各 观察 到 1 个 信 
号 。 在 该 分 辩 率 水 平 二 ， 表 明 粉 纹 优 蛾 hsp70dDINA 在 基因 组 中 是 由 单 拷贝 基因 所 编码 的 。 


3 ”基因 表达 的 调控 


虽然 热 激 蛋 白 基因 的 表达 可以 在 转录 后 和 翻译 起 始 水 平 上 进行 调节 ， 但 在 多 数 细 胸 
中 ， 基 本 上 发 生 在 转录 水 平 上 。 

热 激 反 应 的 调控 机 理 在 原核 生物 中 主要 是 用 = 
AAG BRET RA, WS) SW A BPE ee 
明 ， 在 转录 水 平 上 的 调控 涉及 存在 的 热 激 转 录 因 
F (heat shock transcription factor，HSF)， 及 甚 与 
热 激 蛋白 基因 转录 启动 区 内 热 激 应 管 元 件 Cheat 
shock element, HSE) 的 结 台 与 解 离 ， 在 非 应 激 条 热 激 后 


件 下 HSF 处 于 无 活性 的 单 体 状 态 ， 在 章 热 激 时 形 

成 具有 DNA 结合 活性 的 HSF RIK (图 5-3)。 和 

并 与 热 激 基因 启动 区 中 的 热 激 应 答 元 件 结合 ， 激 

活该 基因 的 转录 ， 产 生 大 量 热 激 重 白 。 热 激 蛋白 网 53 HSF 在 常温 和 热 激 后 的 构 像 杰 化 党 

的 积累 有 可 能 反馈 抑制 HSF 三 聚 体 的 活性 ， 使 之 温 下 HSF 折 登 的 单 体 在 热 激 后 伸展 
解 聚 为 单 体 。 在 此 过 程 中 某 些 细胞 因子 和 调节 酶 并 与 其 他 单 体形 成 三 体 输入 核 内 。 再 


可 能 参与 调节 。 热 激 蛋白 油 控 基因 表达 的 机 制 见 与 HSE 特异 结合 促进 基因 转录 
图 5-4。 (fH RABE, 1997) 
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图 5-4 RREA ESE RAD 
(HAR EBS, 1997) 


4 基因 的 转录 调节 


如 前 所 述 ， 热 激 基因 表达 最 初 是 在 观察 果 蝇 (Drosophila busckii) BR REER E 
化 时 发 现 的 。Ritossa 发 现 ， 当 果 蜗 年 时 间 暴 露 于 31 以 上 时 ， 可 诱导 第 IRARAR 
生 3 个 新 的 脱 突 。1970 年 Ashburner 也 报道 了 黄 猩 猩 果 蝇 中 这 种 多 线 染 色 体 上 的 热 激 效 
垃 ， 唾 腺 染色 体 上 诱导 产 牛 的 9 TER, HAT 8 个 (63C，64F，67B，70B，87A， 
87C，93D，95D)》 定 位 在 第 3 染色体 上 ，1 个 (33B) EMER 2 RER E, SRM 
温度 参数 时 发 现 ，35 一 38 忆 时 诱导 膨 突 最 有 效 时间 <<1min， 加 热 20 一 30min BRK, 
此 后 脱 突 逐 浙 芋 缩 。 放 线 菌 柄 能 抑制 脱 突 芋 缩 ， 但 不 能 诱导 其 产生 ， 表 明 脱 突 的 诱 革 不 需 
要 蛋 扫 质 的 合成 。 

热 激 后 染色 体 膨 突 的 出 现 显 然 是 诱导 了 新 的 转录 ， 通 过 放射 白 显影 发 现 CH) RE 
院 插 入 了 热 激 产 生 的 脱 突 ， 但 热 激 后 插入 原 有 膨 突 的 量 大 大 减少 。RNA ZRK I SD HY 
AEAEE BERE T MA OAT ME R EUA R E FE SE E RI EAK a 

组 织 培养 中 的 染色 质 也 显示 了 这 种 热 诱 导 变 化 。 编 码 主要 热 激 蛋白 的 DNA 对 DNA 
酶 工 积 小 球菌 核 具 和 酶 非常 敏感 ， 热 激 后 非 组 蛋白 的 分 布 发 生变 化 ， 能 特异 结合 到 调节 
hsp70mRNA 表 达 的 DNA 区 的 蛋白 质 已 得 到 分 离 。 这 些 变 化 者 与 热 激 后 转录 的 调节 有 直 
接 的 相关 性 。 

另 - “个 研究 热 激 基因 表达 的 方法 是 体外 诱导 法 。 据 报道 ， 热 激 的 细胞 质 提取 物 能 在 体 
外 诱导 分 离 的 唾 腺 染色 体 产生 脱 突 ， 而 对 照 实验 则 无 此 反应 。 进 一 步 实验 表明 ， 细 胞 质 中 
有 1 种 脱 突 热 稳定 诱导 物 。Parker 等 (1983) 建立 了 能 准确 表达 hsp70 基因 的 体外 系统 ， 
果 蝇 的 紫 提 取 物 (包括 RNA RARD 用 于 转录 DNA, 这 个 系统 可 以 用 来 研究 热 激 基因 
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转录 时 蛋白 质 一 DNA 相互 作用 的 详细 过 程 。 复 确定 在 热 激 基因 转录 时 起 重要 作用 的 基因 
序 人 别 ， 常 用 果 蝇 基因 导入 脊椎 动物 细胞 ， 并 在 热 激 条 件 下 证 明 其 转录 。 这 些 研究 表明 ， 
TATA 区 上 游 转录 起 始点 5” 端 前 60 个 碱 基 对 hsp70 基因 表达 非常 重要 。 其 中 HSE 与 
HSE 结合 ， 激 发 转录 起 始 ， 当 时 果 蝇 细胞 内 HSP70 的 mRNA 水 平 可 提高 1 000 倍 。 

热 激 反应 使 人 多数 蛋白 合成 受到 抑制 。 其 主要 作用 是 起 始 因子 的 磷酸 化 和 友 磷 酸化 的 
共 价 修饰 、mRNA 的 拼接 障碍 ， 使 降解 加 快 ， 而 止 常 基因 和 转 对 受到 捉 制 ， 其 中 RNA 聚合 
E URA TH C 端的 磷酸 化 在 转录 中 尤为 重要 。 热 激 使 去 硫酸 化 减少 ，RNA 聚合 酶 的 活性 
WB, BJE HSP, mRNA 的 核 内 运输 ， 胞 质 中 mRNA 减少 ， 从 而 影响 蛋白 质 的 合成 。 


5 ”转录 调节 的 热 激 诱导 


TRUE), ARBORS ASU REAR A RIN, E 39 40 人 时 蛋白质 的 
合成 完全 关闭 ,在 35 ~ 380 的 中 加 温度 范围 内 热 激 蛋白 选择 性 地 被 转录 ， 热 激 mRNA 的 选 
择 性 转录 并 不 是 由 丁 其 他 mRNA 的 损耗 ， 这 些 mRNA 仍 存在 于 细胞 中 ,并 能 在 体 外 的 鸯 
织 红 细胞 胞 深 产 物 中 进行 转 孙 。 有 有 些 证 据 显 示 ，25T 的 信使 在 长 时 间 的 36 一 37Y 温 育 中 多 
聚 腺 核 并 酸 序列 有 部 分 损失 ,，! 个 无 蛋白 质 合成 的 果 蝇 细胞 中 ， 热 激 细胞 的 胞 深 产 物 仅 转 
录 热 激 蛋 白 ， 而 25 时 细胞 的 胞 游 产物 同时 转录 热 激 和 25°C Xm RNA, APE AAS EA 
mRNA 竞争 转录 起 始 因子 的 结果 。 因 为 热 激 胞 汶 产 物 即 使 没有 热 激 mRNA 存在 时 ， 也 不 
能 转译 25U mRNA. EX |: 25U mRNA fE REJI S 25°C MAE BAT X& UME 
质 合成 系统 也 去 明 ， 热 激 mRNA 肯定 有 某 种 特性 使 之 能 与 25C mRNA 相 区 别 ， 所 有 热 激 
mRNA 都 有 1 个 特性 ， 即 含 大 约 50% 腺 嗓 哈 长 的 5” 端 非 转译 区 《编码 区 长 度 的 50%), 
这 一 区 域 可 能 在 体外 道 过 修饰 mRNA 而 选择 性 地 转录 。 

考察 热 激 影响 蛋白 质 合成 的 另 1 个 方法 是 给 以 40C 的 短期 热 激 ， 然 后 在 25 亿 恢复 蛋 
HAAR BERRE ARRET AALE. TERR, Su 
KAAS RAR, CM SE, PiE 25CmRNA 存在 正常 量 ， 开 始 都 昆 选择 
HORRE mRNA， 如 果 在 如 热 到 40T 以 前 ， 至 35 亿 诱导 热 激 基 因 表 达 ， 则 细胞 克服 热 激 
使 25Y mRNA 转录 的 速度 大 大 加 快 。 这 ARRE, PRERE MARAR A 
代谢 发 挥 着 直接 或 间接 的 作用 。 

然而 ， 热 激 mRNA 选择 性 转 录 的 机 理 仍 有 一 些 不 明确 的 地 方 。 一 些 资料 表达 了 这 样 一 种 
概念 ， 即 热 激 灭 活 了 1 种 25CmRNA 转录 所 必 和 需 的 因子 ， 击 热 激 信使 不 需 这 种 因子 。 这 种 因子 
至少 在 各 已 时 灭 活 ， 只 有 当 这 种 因子 重新 合成 时 转录 25C mRNA 的 能 万 才能 恢复 。 这 种 失 活 
因子 可 能 是 Sb … 类 核糖 体 和 蛋白， 分 子 量 22x 108u， 热 激 后 会 使 它 很 快 发 生 脱 丹 作 用 。 

Sehelling 等 (1996) 为 确定 在 热 激 处 理 前 后 粉 纹 夜 归 hsp70 家 族 的 转录 主 度 ， 用 5° 
端 部 分 序列 作 探 针 进 行 诺 森 (Northern) 印迹 分 析 。 从 37C 和 42 尼 热 激 处 理 的 幼虫 以 及 
非 热 激 处理 的 幼虫 中 ， 均 检测 到 了 多 聚 腺 核 音 酸 RNA 的 转录 ， 在 不 同 分 子 量 的 DNA 樟 
度 电泳 中 ， 与 2kb 大 小 的 DNA 片段 的 迁移 率 相同 ， 从 而 合计 其 分 子 大 小 与 所 得 到 的 
cDNA 克 隆 的 分 子 相当 。37 亿 和 42 它 热 激 处 理 使 转录 产物 的 丰 度 增加 了 23 He, GX SE 
作为 热 激 相 关 和 蛋白 的 身份 是 相符 的 。 

MOB EU BE HB BS BE 24 cDNA 文库 中 分 离 出 来 的 hsp82cDNA 与 黄 猩 猩 果 蝇 的 
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hsp82cDNA 具 显 著 的 同 源 性 (图 5-5)。 当 用 克隆 hsp82cDNA 作 37C AR 42°C 热 激 处 理 幼虫 
ERIRE RNA 的 探 针 时 ， 检 测 到 热 激 处 理 对 大 约 2.6kb 的 转录 产物 有 强烈 的 诱导 
效应 ， 其 丰富 度 增加 100 倍 以 上 。 同 时 保 幼 激 素 酯 酶 的 转录 量 也 有 明显 增加 。 


Imane pez NUTITTTTCAAGAAAAGC TANGTGAACTARACGCTUTOATCCTACGCGATCTGAGAGCACETG J0 
TANS PE2  TATTTAACTOCGCTAGTPATAAAGAAQTAT T: -VAG TGATTGANTTAAUNGTACA TTATTCTTATTTGAGTACTAAGTAAATTAAGTERAACAAGTCRAA 

URONSPEZ  ATOCCTGAAGAAGC -+ - - ------ -+-+ TOACRCTT TEA TTCCAGECTOAGATTECTERACTEATGICGTTGATERTEANCACATTCTAC | 
TmaHSPB2  ATGCUCGAATAAATGCAGACUGACTOTOG ZACGTTGAGACCTCTCGCCTICCAGHS- GnontcatcensrranTareccTeATeATeAncnenrtcrAc 9 


groves santannnnarrs cocoa AIMEE CREATE UCTECAAAISCETAOAATSETAEGRTECERGCMGTONCT 134 
sroksee2_TeennenonanTerT cerme TONTOA FCCCAACTEMTCTGACECFTIOURGIAGATCCUCTMTORUTEACHEATATAGECTEALACONECACA I 
nos ras cCOUERAGORZCTOTACATCNAGCTAATCCCAAACAAGACCUCTOATACACTGACEATCRTTOATACOOSCATEGTATEACGAAGTEGEATFTECTEAA 2:4 
Tnoksres__sragomcanaeratac reAManrontScccmcasantcoanaarnccr thconvearruarhocesaTesthvoncausecrencercerkan W 
proses carmen cnn enh AEC PESSAMATTEAATOCSROTEGSUTTEOE 174 


nthspez  CANCETCGGACTGATCCAAAGTETGGCACAAN IGLACTOI T ATOOAAGCTCTCONGGCAGGCSCTEACATTACCATUNTOST CAO TITIA TOTEUT SCT 399 


图 5-5 MARR Tnihsp82 MIE ERM Drohsp82cDNA HB MES 
( 仿 Schelling $, 1994) 


AS WT Sas ae 


热 激 和 蛋白 与 昆虫 洪 育 期 耐寒 能 力 有 很 大 关系 。 黄 猩猩 果 蝇 (Burton 等 ，1988) HA 
HBR (Sarcophaga crassipalpis} (Joplin 等 1990) 的 非 灌 育 个 体 对 寒冷 反应 时 能 产后 热 激 
蛋白 以 对 付 低温 。 舞 毒 句 (Lymafria dispar) WA RIRE (Yocum 等 ，1991) ARA 
HEA (Joplin 等 ，1992) 能 在 寒冷 刺激 下 合成 高 分 子 热 激 蛋 白 ， 克服 冷 休克。Goto 等 
(1998) HRA, R (CD. triauravia ) BARRACK PEAREN, HRT 
hsp70mRNA， 进 一 步 增 强 了 越冬 期 间 的 耐寒 能 力 。Yocum F (1998) 报道 ，! 个 基因 纺 
码 的 热 激 蛋 白 ， 在 麻 蝇 肾 河 育 期 有 很 大 的 调控 作用 . 


1 滞 育 有 关 的 热 激 蛋白 


据 Yocum 等 在 拟 麻 网 满 育 肾 中 分 离 到 1 BARR Om E Pe E G pScD14， 后 米 发 现 与 黄 猩 
SERB 23 和 26 x 103u 小 分 子 热 激 蛋 白 有 很 大 的 同一 性 (Sonthgate 等 1983)， 经 过 比较 确 
认 pScD14 就 是 23x103u 小 热 注 蛋白 ,出 现 于 麻 蝇 量 灌 和 期 ， 它 随 着 洪 育 的 启动 开始 合 
成 ， 此 后 不 受 高 温 或 低温 胁迫 的 影响 。 但 在 非 滞 育 期 间 ， 将 晴 用 -10f 或 43 忆 处理 2 
后 ， 即 能 诱导 它 的 合成 。 因 此 ， 证 明 23x 103u 小 热 激 蛋 白 是 1 种 随 伴 洪 译 肾 产 生 抗 寒 能 
力 的 小 分 子 物质 ， 随 着 量 的 增多 ， 抗 寒 能 力也 和 逐步 提高 。 麻 蝇 休 内 合成 23x 103u 蛋白 并 
不 需要 环境 条 件 的 触发 《Denlinger1991)。 这 种 小 分 子 热 激 蛋白 在 黄 狸 猩 果 蝇 的 肾 内 ， 还 
表现 出 与 耐 高 温 能 力 的 增加 有 关 (Berger 等 1983)。 另 外 黄 猩猩 果 蝇 83 细胞 群 用 20-F% SB 
SCS 3d, AREA HAVRE, (ORO) Ae (Treland 等 1982)。 

小 热 激 蛋白 在 灌 育 中 还 有 另 一 个 作用 。 它 能 调节 细胞 生长 和 分 化 周期 。 在 麻 刚 的 洲 育 
i GO /GL 脑 细胞 中 热 滞 蛋白 明显 增多 (Tammariello 等 ，1998)。 果 蝇 小 热 激 重 白 的 表达 
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与 细胞 周期 的 阻 滞 是 协同 进行 的 。 麻 蝇 在 滞 育 期 ，DNA 的 复制 作用 下 降 ， 因 此 ， 细 胞 分 
裂 受 到 捉 制 。 


2 23kDa 热 激 蛋白 的 结构 


ASRS HEE PF BR 3 BE 5} BE pScD14, 通过 Northem 印迹 杂交 技术 (Flannagan 等 
1998) 证 实 与 果 蝇 23kDa RHI), FH 823bp HA, 615bp 开放 阅读 框架 ， 开 始 于 
甲 硫 氨 酸 密 码 子 ， 编 码 为 205 氨基 酸 的 蛋白 ，pI 8 5.99, 4P 229.3 x 103u， 由 
SWISS -PRQT É} “compute pl/Mw” FEIF WG pSeDt4 是 一 个 23kDa 的 麻 蝇 小 热 激 蛋 白 
(Joplin 等 1990)。 以 pScD14 #479 09% ASX (Gallus gallus) 的 altpha-B 晶体 蛋白 很 相似 。 
pScD14 氨基 酸 从 83~164 位 与 Ggalius 的 71~ 152 位 相同 率 达 68%。pScD14 作为 1 个 小 
热 激 蛋白 ， 因 此 又 称 为 麻 强 热 滞 蛋白 ScHSP23， 具 有 应 激 低 温和 高 温 的 特性 ， 又 与 滞 育 
相伴 ， 在 满 育 里 中 具有 和 峙 寒 能 力 平行 发 生 的 关系 。 

ScHSP23 的 核 甘 酸 序列 已 经 得 到 测定 ， 并 已 存 和 基因 库 ， 编 号 u96099，Yocum， 还 
将 其 氨基 酸 序列 和 果 蝇 的 HSP22, 23, 26, 27 进行 了 比较 (图 5-1)。 
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昆虫 的 神经 肽 


昆虫 神经 肽 是 由 神经 分 洲 细 胞 产生 的 一 类 小 分 子 化 合 物 ， 一 
般 巾 几 个 至 上 凡 个 氨基 酸 组 成 ， 分 子 量 最 大 的 昆虫 坤 经 激素 PT- 
TH， 单 体 含 109 个 氨基 酸 。 昆 贝 神经 肽 影响 昆虫 的 生长 、 发 育 、 
变态 、 生 殖 和 代谢 等 许多 生理 过 程 、 为 了 加 深 了 解 神 经 肽 的 结 
构 、 生 物 合 成 和 功能 及 基因 表达 的 调节 ，20 Hele 70 年 代 中 期 ， 
许多 昆虫 学 家 便 开 始 致 为 于 分 离 和 纯化 这 些 神 经 肽 。 直 肠 肽 
(proctolin) 是 第 一 个 从 屁 虫 中 分 离 出 来 的 神经 豚 。 分 离 者 Star- 
rail 和 Brown (1975) 为 了 得 到 是 够 的 纯 肽 用 于 分 析 ， 收 集 了 
125kg SHAG, PALE 180pg ik, TER ERK A 
之 后 不 入， 英国 科学 家 Stone (1976) EEE (Nature) LER 
了 他 们 对 飞 蝗 激 脂 激 素 (AKHI) 的 研究 结果 ， 这 是 一 个 广泛 
存在 于 飞 蝗 和 沙 蝗 咽 侧 体 中 的 神经 激素 ， 也 是 昆虫 中 发 现 的 第 一 
个 神经 激素 。 

20 世纪 80 年 代 中 期 ， 多 肽 分 离 技术 和 结构 鉴定 技术 取得 重 
大 进展 。 友 相 高 效 液 相 色谱 应 用 下 神经 肘 分 析 和 快 中 子 变 击 质谱 
的 应 用 不 仅 克 服 了 民 忠 个 体 小 、 神 经 肽 含量 低 的 困难 ， 而 且 引 检 
测 肽 类 的 翻译 后 修饰 。 气 相 测序 仪 的 应 用 使 肽 类 的 一 级 结构 测序 
灵敏 了 1 000 信 。 随 着 这 些 技术 的 应 用 ， 使 鉴定 的 昆虫 神经 上 肽 数 
目 激增 。1984 年 之 前 仅 鉴 定 出 4 个 ，1989 年 为 27 个 ，1990 年 
则 达 40 多 个 ， 现 在 已 达到 100 个 以 上 。 

此 外 ， 由 于 哺乳 动物 神经 肽 种 类 多 、 数 量 太 ， 利 用 它 制作 搞 
体 ， 通 过 免疫 交叉 反应 而 探测 昆虫 体内 神经 肽 已 经 作为 一 种 立 遍 
的 方法 加 以 应 用 。 如 Proux (1987) 等 应 用 哺乳 动物 精 氨 酸 加 卜 
素 抗体 分 离 到 昆虫 利尿 激 素 使 是 成 功 的 例子 之 - -。 

昆虫 神经 肽 的 生物 学 过 程 涉 及 形成 、 释 放 、 与 受 体 结 合 ， 引 
发 生理 效应 、 酶 降解 失 活 等 过 程 ， 而 且 每 - :过程 又 含 诸多 步 又, 
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因而 要 全 面 了 解 某 一 神经 肽 的 生理 过 程 ， 芍 需要 付出 大 量 的 和 劳动。 对 任何 一 类 神经 肽 的 综 
E, 常常 涉及 几 十 箱 至 上 百 篇 文献 ， 这 充分 表明 了 神经 肽 发 现 过 程 的 复杂 性 。 

- 般 而 言 ， 神 经 肽 仅 是 其 基因 产物 的 一 小 部 分 ， 其 生物 合成 依赖 于 对 前 体 蛋白 质 的 酶 
BYE. MRR (bombyxin) 是 从 家 甜头 部 分 离 的 功能 未 知 的 神经 肽 ， 由 A 链 和 日 链 构 
成 。 在 生物 合成 中 先 由 基因 转录 ， 殖 翻译 出 前 家 和 虱 束 原 (preprobombyxin)， 结 构 为 信号 
肽 月 链 之 个 碱 性 氨基 酸 残 基 /C 2 个 碱 性 氨基 酸 残 基 /A BE, BE, URRE, ER 
链 内 和 链 问 的 3 个 一 硫 键 ; 最 后 切除 C 肽 ， 即 成 为 成 熟 的 家 牌 素 分 子 。 

有 的 尼 贝 ， 同 一 基因 产物 中 包含 有 几 个 不 同 生 理 功能 的 神经 肽 。 如 缩 码 家 鼻 滞 育 激素 
(DH) MÆR, MEERE 192 TRER, M Metrl 到 Cys-23 BT ROKR, WHE 
生物 的 信号 肽 ; 从 Thr-24 到 Leu-47 为 家 查 清 育 激素 DH，Gly-48、Lys-49 和 Arg-50 是 
DH 翻译 后 加 工时 胰 蛋 白 酶 的 酶 切 们 点， 加 工时 从 Lys-49 前 开 ， 并 用 Gly-48 的 氨基 将 
Leu-47 酰胺 化 ， 从 而 形成 DH 的 酰胺 化 C- 端 。Bom-PBAN I 位 于 126~158 位 ， 全 长 33 个 
HÆR, Bom-PBAN II SW 125~158 位 ， 全 长 34 个 氨基 感 。 在 此 可 读 框 内 ， 还 有 3 段 同 
样 具有 FXPKL 保守 序列 的 肽 类 : DA 9 一 103 fh, AA 7 个 氨 革 酸 的 肽 a-SGNP; © 
M106 ~ 122 位 全 长 17 个 氨基 酸 的 B-SGNP; OA 161 ~ 168 位 是 含有 8 个 氨基 酸 的 y- 
SGNP。 此 外 . 在 DH 和 a SGNP 之 间 和 y-SGNP 之 后 ， 还 分 别 有 全 长 44 个 和 22 个 氨基 
酸 残 基 的 肽 ， 其 生理 功能 至 今 示 见报 道 。 可 见 ， 除 了 未 知 功能 的 几 个 脉 外 ， 这 一 基因 至 少 
编码 诱导 家 重 卵 滞 育 的 DH 和 促 家 等 肉 昨 性 信息 素 生 物 合成 的 神经 肽 PBAN。 但 也 有 的 神 
经 肽 由 整个 基因 转录 。 如 脱党 激素 (EH) 基因， 其 编码 的 氨基 酸 链 除 了 前 面 一 小 段 信 号 
肽 外 ， 整 个 可 读 框 的 其 余 翻译 产物 便 为 脱 壳 激素 。 

神经 肘 可 作为 递 质 局 部 地 分 泌 ， 或 者 作为 激素 释放 到 血 淋 巴 ， 其 释放 时 间 一 般 受 控 于 
脑 或 其 他 激素 。 释 放 的 刺激 信号 因 神 经 肽 的 种 类 不 同 而 异 。 可 以 是 电 脉 冲 、 第 二 信使 或 共 
fiT. MERR PREEK (EH) AALE, EH 在 VM 细胞 中 合成 ，VM 细 
胞 轴 突 沿 着 中 枢 神 经 系统 同 侧 向 后 延伸 ， 直 达 腹 末 神 经 节 。 从 腹 末 神经 节 伸 出 后 终止 于 直 
肠 神经 ， 并 在 终止 处 形成 大 量 膨大 结构 ， 这 些 结构 可 能 与 EH 的 释放 有 关 。 ERA, VM 
细胞 辖 窗 具有 位 于 同 删 的 两 个 细小 分 枝 。 在 尾 虫 变态 时 ，VM 细胞 形成 一 个 新 的 脑 内 分 
枝 。 这 一 对 分 枝 延 伸 至 同 侧 的 心 侧 体 神经 (NCCI +2) 并 内 三 到 心 侧 体 ， 黄 至 有 少量 神经 
纤维 穿 过 心 侧 体 而 到 达 便 侧 体 ， 另 一 些 则 穿 过 心 侧 体 后 与 逆 走 神经 汇合 。VM 细胞 在 变态 
时 形成 的 这 一 新 的 脑 内 分 枝 在 预 成 虫 时 更 为 发 达 。 故 EH 的 释放 位 点 随 虫 态 而 异 。 在 幼虫 
MEURS, EH 通过 中 枢 神 经 系统 释放 到 血 淋 巴 中 ， 市 在 预 成 虫 阶段 晓 皮 时 ，FH 则 
通过 心 侧 体 释 放 。Adams MO’ shea 提出 ， EER Ds 运动 神经 元 中 可 能 是 由 于 神经 末 冻 
内 钻 离 子 浓度 因 电位 变化 而 增高 ， 继 而 触发 神经 递 质 直肠 肽 的 释放 。 沙 漠 星 心 侧 体 释 放 
AKH， 则 可 能 是 由 神经 递 质 章鱼 胺 触发 。 

神经 肘 与 受 体 的 结合 是 一 个 十 分 复杂 的 生理 生化 过 程 ， 至 今 为 止 ， 有 结论 的 研究 还 不 
多 。 如 1992 年 Puiroux 等 对 飞 昕 后 肠 肛 上 直肠 肽 的 结合 位 点 进行 了 整定 。 他 们 发 现 直 肠 
肽 可 与 膜 上 受 体 特异 性 结合 。 结 合 与 时 间 有 关 ， 与 膜 和 蛋白 浓 度 成 正比 ， 并 具有 饱和 性 和 可 
道 性， 其 解 离 常数 为 96nm， 最 大 结合 量 为 3.37pmol “mg 膜 蛋白 。 对 神经 肽 受 体 的 分 离 、 
鉴定 及 及 与 受 体 之 间 结合 的 具体 过 程 仍 有 待 深入 研究 。 
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在 神经 驮 与 受 体 结合 后 ， 产 生 特 有 的 生理 效应 ， 在 激发 报 标 的 过 程 中 , OB RER 
MULE. CGMP, cAMP 等 第 二 信使 发 挥 卷 重要 作用 。 烟 草 天 蛾 PTTH 与 受 体 结合 后 ， 
可 能 是 先 促 使 钙 内 流 ， 钙 又 激活 腺 背 酸 环 化 酶 ， 提 高 细胞 内 cAMP 水 平 ， 继 而 活化 依赖 
于 ATP 的 蛋白 激酶 ， 启 动 赔 皮 酮 合成 过 程 。EH 与 受 体 结合 后 ， 引 起 CGM 的 提高 。 其 
刺激 机 理 在 不 同 的 屁 虫 中 途径 不 同 。Marton 等 (1992) 对 烟草 天 蛾 腹 神 经 索 的 研究 结果 
表明 ，EH 通过 刺激 细胞 内 花生 四 燃 酸 的 释放 和 代谢 而 提高 细胞 内 cGMP 的 水 平 。 
Shibanaka & (1993, 1994) 对 家 重 指 人 研究 结果 却 故 明 ，FH 刺激 萎 标 细胞 内 的 肌 醇 三 磷 
酸 ， 引 起 钙 离 季 库 释放 大 基 的 钙 离子 ， 后 者 激活 氧化 氮 合 酶 产生 大 量 氧化 氨 ， 青 由 氧化 
氮 激 活 乌 苷 酸 环 化 酶 合成 GMP。 在 烟草 天 蛾 中 ， 列 神经 索 细胞 内 具有 两 种 S4ux 10° 的 
蛋白 质 ， 称 为 脱 壳 激素 环 乌 闻 酸 调控 磁 蛋 白 《EGPs)。cGMP 的 提高 激活 了 EGPs 磷酸 
化 。 而 两 种 蛋白 质 的 磷酸 化 可 能 是 EH 作用 子 报 标 细 胞 的 最 后 一 个 环节 ， 从 而 引发 地 标 
细胞 的 生理 效应 。 

MAIKO BERN SEAT, RRA, LRRD 
的 正常 生理 功能 的 干扰 。 

在 沙 汉 蝗 神经 细胞 表面 具有 丰富 的 氨 肽 覆 ， 吕 使 直肠 索 降解 为 Arg-Tyr、Tyr-Leu- 
Pro-Thr 等 短 肪 和 游离 Tyr， 从 而 使 直肠 肽 失 活 。AKH 是 脂肪 激活 神经 肽 。 作 用 于 车 标 组 
织 的 AKH， 由 结合 在 膜 上 的 内 肽 酶 失 活 。 该 类 内 肽 酶 在 沙漠 蝗 中 存在 于 脂肪 体 、 马 氏 管 
和 骨骼 肌 组 织 的 表面 ， 可 将 AKH I AKH] 从 Asn-Phe AHN, FERH, EA 
氨 肽 酶 从 肽 段 C 端 逐一 切 下 成 游离 氨基 酸 。 

Werich Æ (1995) 加 入 气 标 记 的 止 亮 氮 酸 合成 了 Hez-PBAN ( [H] NLPBAN), 将 
加 入 烟草 大 屿 和 美 济 棉铃 虫 的 血 淋 饭 中 离 体 温 育 ， 形 成 了 几 种 馈 标 记 的 降解 产物 。 当 
PH] NLPRAN 浓度 为 0.9mM 时 降解 速率 为 2~10fmol/min/iml 血 淋 巴 。[3H] NLPBAN 
在 烟草 天 蛾 血 淋 巴 中 的 初级 降解 反应 不 被 20mmol4L 亮 抑 酶 状 、0.1mmolL 氨 肽 酶 抑制 
A, Immol/L ZEW aR (EDTA), Immol/L ZZE (2- 氨 基 乙 醚 ) MAR (EG- 
TA), Immol/L 的 1, 10-JEM ORK 2mmol/L 的 4- 《2- 氨 乙 基 ) SUCRE ST. E 
上 述 抑 制剂 可 抑制 次 级 反应 。 以 上 结果 表明 烟草 天 饭 和 美洲 棉铃 虫 血 淋巴 中 含有 使 PRAN 
降解 的 肽 酶 ，PBAN 可 能 由 这 些 音 所 分 解 。 

近年 来 昆虫 神经 肽 的 大 晶 发 现 引起 了 对 这 些 肽 类 命名 的 混乱 。 不 同 的 学 者 采用 了 不 同 
的 命名 体系 ， 因 此 即使 对 于 同一 神经 肽 ， 不 同学 者 也 经 常 给 予 不 同 的 名 字 。 为 了 改变 这 种 
命名 的 混乱 状况 。Raina 积 Gade (1989) 提出 并 经 改进 形成 了 一 套 命名 体系 ， 其 命名 原则 
根据 : (D 最 先 发 现 神经 肽 的 昆虫 的 属 名 和 种 名 的 缩写 ; 他 最 先 描述 的 这 种 神经 肽 的 生物 活 
t; 回 若 从 同一 种 昆虫 中 发 现 了 一 系列 同系 物 ， 则 根据 发 现时 间 的 先后 级 以 罗马 数字 。 本 
章 在 介绍 这 些 神经 肽 时 将 尽量 采用 这 种 命名 方法 ， 对 于 有 些 神经 肽 ， 原 先 的 命名 已 普遍 使 
用 ， 则 保留 原名 ， 而 将 Raina-Gade 命名 放 于 括号 内 。 
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促 肖 类 合成 激素 (steroidogenic hormone) ÆI Hl WE BE A SMe A EMH OT pk. 
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在 幼虫 期 和 早期 ， 促 价 类 合成 激 率 的 刺激 右 宫 为 前 胸腺 ， 因 而 被 称 为 促 前 胸 申 激素 《pro- 
thoracicotropic hormone，PITH)。 在 成 虫 期 时 ， 促 货 类 合成 激素 刺激 卵 梨 ， 帮 常 称 之 为 卵 
发 育 神经 激素 (EDNH)。 

对 PITH 的 研究 最 早 可 追 述 到 Williams (1967)， 他 以 大 型 友 类 杆 牌 为 这 虫 ， 采 用 酶 
解 和 分 光 光 度 分 析 法 ， 得 到 了 一 些 初 步 结果 。 随 后 ，Giibbs (1977) 以 舞 毒 蛾 幼虫 为 坛 
A, 进行 生 测 ， 结 果 表 明 ，PTTH 有 具有 热 稳定 性 ， 深 于 水 ， 可 被 链 钴 蛋白 酶 分 解 。 但 由于 
当时 受到 分 析 技 术 和 纯化 手段 的 限制 ， 进 展 十 分 缓慢 。 直 到 10 年 之 后 ， 才 由 Nagasawa 等 
(1986) 分 离 出 4x103w-PTTH。 至 20 世纪 90 年 代 ， 才 鉴定 出 22x 103u-PTTH。 


1 化 学 组 成 


家 和 剧 的 头 中 存在 两 种 类 型 的 PTTH， 毅 分 子 是 的 22 x 103uPTTIL (简称 22K-PTTH) 
和 低 分 子 量 的 -PTTH (简称 4K-PTTH)， 采 用 1 个 15 步 的 分 离 纯化 步骤 ， 从 65 万 个 家 看 
关中 终于 纯化 到 了 低 分 于 量 PITH。 它 由 两 条 链 组 成 ，A 链 具有 20 个 氨基 酸 残 其， BHE 
可 由 4 种 不 同 肽 组 成 ， 两 种 具有 26 个 氨基 酸 残 基 ， 男 两 各 具有 28 个 氨基 酸 残 基 。 
A HE H-GIVDECCLRPCSVDVLLSYC-OH 
Bet pQQPQA VHT YCARHLARTLADILCWEAGVD-OH. 
pQQPQGVHTYCARHLARTLADLCWEAGVD-OH 
pQQAVHTYCARHLARTLADLCWEAGVD-OH 
pQQGVHTYCARHLARTLADLCWEAGVD-OH 
4K-PTTH 与 脊椎 动物 的 胰岛 素 同 源 率 非常 高 ， 后 者 也 由 A 链 和 怠 链 构成 。 A 链 的 20 
个 氨基 版 中 ， 相 同位 置 的 氮 基 酸 有 10 个 相同 。 若 加 上 B 链 的 氨基 酸 ， 辐 源 率 略 有 上 下降， 
但 仍 达 40% 
研究 表明 ，4K-PTTH 又 称 为 家 私 素 ，A 链 和 上 链 之 问 以 DANE, let, A 
链 内 部 也 形成 1 ha FA. 分 了 生物 学 的 研究 表明 ，4K-PTTH 在 生物 合成 中 先 由 
基因 转录 ， 再 翻译 出 前 家 蚕 素 原 (preprobomhyxin)， 结 构 为 信号 肽 及 链 忆 个 城 性 氨基 酸 
成 基 们 肽 之 个 碱 性 氨基 酸 残 基 /A 链 ; 接着 ， 切 除 信号 肽 ， 形 成 链 内 和 链 间 的 3 A 
键 ; 最 后 切除 C 肘 ， 即 成 为 成 熟 的 家 鼻 索 分 于 (图 6-1)。 











s 
l 1 
H-6-1-V-D-E-C-C-L-R-P-C-S-V-D-V-L-L-$-Y-C-0H 
1 1 
DAQLP-QTA-Y-HTT-Y-C-A-R-H- L-A -R-T-L-A-D-L-C-¥-E-A-G-Y-D-0R 


图 61 4k-PTTH A 链 与 BB 链 的 连接 
多 年 来 ， 对 家 番 等 22K-PTTH 的 纯化 鉴定 投入 很 大 为 量 ， 但 由 于 22K-PTTH 在 脑 中 
合 量 极 微 ， 以 及 蛋白 质 化 学 所 固有 的 技术 性 困难 ， 工 作 进 展 较 慢 ， 在 大 量 纯 化 的 基础 上 ， 
eae HRY | 个 一 桶 体 ， 分 子 量 约 为 30 x 1034u。 近 年 来 克隆 和 鉴定 了 22K-PITH 的 
cDNA, 才 得 以 推导 出 大 分 子 量 的 PITH 的 全 部 氨基 酸 序 列 。 并 者 清 了 22K-blLTH 首先 合 
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成 为 1 个 224 氨基 琶 的 多 肽 前 体 (图 6-2)， 此 多 肽 从 5” 端 开始 ， 依 次 是 统 水 性 的 信号 肽 
(29 个 氨基 酸 )，3 个 疏水 性 氨基 酸 酶 切 位 点 KRK, 2x10u lk (pK, 21 个 氨基 酸 )，2 
个 琉 水 性 氨基 酸 酶 切 位 点 KR，6 xl10tu 肽 《p6K，37 个 氨基 酸 )，3 个 赃 水 性 氨基 酸 酶 切 
位 点 RKR, $F CRIM 109 氨基 酸 是 22K-PTTH 亚 基 。 因 而 22K-PTTH 前 体 包含 4 个 
肽 ， 除 酬 水 性 信号 肽 外， 其 他 3 个 肽 可 能 均 具 有 生物 活性 .每 个 22K-PTTH 亚 基 含有 7 
个 Cys 残 基 ， 均 参与 二 硫 键 的 形成 ， 昌 均 是 活性 表达 所 必需 的 。 天 然 的 大 分 了 最 的 PTTH 
分 子 由 1 个 亚 基 间 二 硫 链 连接 的 两 个 相同 亚 基 组 成 ， 每 个 亚 基 内 由 3 个 一 琉 键 形成 特定 的 
活性 空间 构 型 (图 6-3)。 
































KRK KR RKR 
neon 一 全 — 
29a.a. Maa. STa.a. | 109a.a. 
HKE p2K p6K PTTH 


图 62 含有 224 个 氨基 酸 的 PTTH 前 体 
KRK, KR, RKR 为 酶 切 位 点 aa 为 氨基 酸 Pp2K 与 p5K 分 别 为 2K 肽 和 OK Ak 





图 63 PITH 的 一 级 结构 


不 同 昆虫 PTTH RAZE. WARR PTTH 为 25,5 x 10u, 也 是 由 两 个 相同 的 
16.5100 亚 基 组 成 的 二 诊 体 。 但 氮 基 酸 组 成 不 同 于 家 蚕 的 PTTH， 而 与 视 黄 醇 结合 蛋 
白 有 较 大 的 同 源 性 。 并 且 ， 烟 草 天 旺 脑 部 分 说 小 分 子 量 ?7 x 10;u) 和 大 分 子 量 (25.5 x 
10u) 的 两 种 PTTH, WARR PTTH 的 纯化 和 cDNA 上 克 降 也 已 有 一 定 进展 (Muehleisen 


etal，1990)。 其 序列 中 某 一 片段 与 湖 椎 动物 细胞 视 黄 醇 结合 蛋白 有 70% 的 相同 性 
(Muehleisen et al, 1993), 


2 分 泌 部 位 
曾 有 各 种 形态 学 和 显 微 手术 的 研究 ， 试 图 鉴定 合成 PTTH 的 脑 神 经 分 泌 细 胞 
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(Gilbert et al，1980) ， 但 均 未 得 到 确定 的 结果 。 值 到 Agui 等 (1979) Al Bollenbacher 等 
(1980) 使 用 体外 的 PTTH 测定 法 对 烟草 天 蛾 进行 研究 ， 才 解决 了 这 个 问题 。 其 基本 方法 
是 以 剂量 反应 作为 标准 ， 定 量 测定 师 脑 不 同 区 域 的 神经 分 刻 细 胞 群 以 太 单 个 神经 分 小 细 胞 
的 PTTH 活性 .以 克 定 特定 细胞 中 PTTH 活性 。 用 这 种 方法 ， 鉴 定 出 烟草 天 蛾 由 背 侧 部 
前 脑 外 侧 区 的 成 对 肽 类 神经 分 泌 纲 胞 群 卫 (L-NSC- M) ERE BE (Hart- 
felder ct al., 1994), 

近年 来 ， 由 了 于 分 子 生 物 学 技术 的 发 展 ， 对 分 溢 细 网 的 定位 已 较为 简单 ， 在 才 清 了 家 蛋 
PITH 分 子 结构 的 基础 上 ， 几 诛 位 杂交 的 方法 证 明了 PTTH 的 前 体 mRNA f F 
背 侧 部 两 对 神经 分 泌 细 胞 Kawakami ct al, 1990) 中 。 合 成 的 PTTH 前 休 沿 细胞 轴 宽 经 
脑 中 沟 到 对 侧 的 心 侧 体 和 别 侧 体 ， 再 释放 到 血 淋 巴 。 


3 释放 的 控制 


已 弄 清楚 PTTH 释放 机 制 的 只 限于 很 少 几 种 昆虫 。 最 清楚 的 实例 为 吸血 晴 。 当 它 腹 
部 伸 胀 的 感受 器 向 脑 发 出 神经 信号 时 ， 引 起 PTTH 的 释放 。 因 此 ， 这 种 机 制 保证 了 幼虫 
只 有 在 获得 满足 自己 的 生长 和 形成 新 表皮 所 需要 的 营养 物 后 才 释 放 PTTH。 然 而 就 是 在 这 
种 情况 下 ， 从 肠 道 开始 伸 胀 到 积累 足够 发 动 赔 皮 的 PPTH 之 间 ， 还 需要 很 多 时 间 ， 因 此 
还 足 没 有 弄 清 所 有 步骤 。 

在 烟草 天 蛾 幼虫 中 ，PTTH 的 释放 受 一 个 时 辰 铀 的 控制 。 家 蚕 这 个 时 搬 钟 把 释放 的 可 
能 时 间 限 制 在 每 天 的 革 眉 时 间 。 幼 虫 晓 皮 时 ， 肢 放 PTTH 的 “大 门 ” 正 好 在 天 黑 前 打开 ， 
并 一 下 开放 大 约 10h。 对 于 一 个 特定 的 幼虫 ， 在 这 个 “大 门 ” 的 开放 期 。 当 达到 或 超过 某 
一 特定 体重 时 就 释放 PTTH。 与 幼虫 赔 皮 不 同 ， 烟 单 天 蛾 引起 变态 作用 的 PETH 的 释放 
受 多 种 因素 控制 。 家 看 与 其 他 昆虫 的 赔 皮 相同 ， 即 只 有 当 幼 虫 在 1d 之 中 的 一 定时 期 达到 
了 某 一 特定 的 体重 之 后 才 释 放 PTTH。 但 高 水 平 的 JH 可 有 阻止 PITH 的 释放 。 当 JH 的 滴 
SERB GAR PTTH RGR, EF IHG, ROR Re OMe 
(大 概 PTTH 的 释放 也 如 此 )。 在 某 些 昆虫 中 ， 在 某 -特殊 的 生活 时 期 PITH 的 分 小 被 阻 
断 。 这 时 就 出 现 发 育 的 中 止 状态 (小 育 )。 这 种 状态 常 使 屁 虫 渡 过 恶劣 的 气候 条 件 。 随 后 
脑 又 被 环境 因素 (诸如 光 周 期 或 混 度 ) ERROR, MTS eR, 


4 活性 


前 原 PTTH 在 轴 突 运输 过 程 中 ， 经 借 白 水 解 酶 降解 释放 出 功能 性 22K-PETH 亚 基 。 
两 个 亚 基 由 双 酸 键 连接 并 糖 基 化 ， 形 成 1 个 同型 二 聂 体 的 成 熟 大 分 子 量 的 PTTH 分 了 ， 
与 另 两 个 水 解 产 物 pK 和 p6K - ,起 ， 狐 放 至 血 淋 巴 中 。 前 者 运输 至 前 胸腺 ， 作用 于 前 胸 
腺 PITH 受 体 ， 而 后 两 者 可 能 调节 咽 侧 体 的 活性 ， 与 合成 保 幼 激素 有 关 。 

烟草 天 蛾 脑 部 分 小 小 分 子 量 (7x103u》 和 大 分 子 量 (25.5 x 1034) 的 两 种 PTTH。 
它们 都 是 从 柑 应 的 神经 血 器 官 〔 心 侧 体 ) 释放 到 血 淋 巴 ， 且 前 者 释放 早 于 后 者 ， 释 放量 
蝴 龄 期 而 变化 。 大 分 子 量 的 PITH 在 刺激 幼虫 和 师 的 前 胸腺 活性 上 具有 同等 效力 ， 而 
小 分 子 量 的 PITH 对 幼虫 前 胸腺 的 刺激 能 力 大 于 对 晴 的 刺激 能 力 。 REBAR A A 
DRE A ME BG AR TA HE HRR k. — PBK AY 44 x 10u 的 PTTH, 仅 能 活化 自身 幼虫 
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和 归期 的 前 胸腺 ; 另 -- 种 是 小 的 4x 10u RHR 《bombyxin)， 在 生理 浓度 范围 内 不 
能 刺激 家 太 前 胸腺 合成 并 分 儿 晓 皮 激 素 。 和 烟草 天 蛾 对 比 ， 家 有恒 的 促 前 胸腺 活性 分 子 有 
发 育 阶段 的 专 一 性 ， 大 分 子 晶 的 PTTH 能 同等 程度 地 刺激 幼虫 和 贤 前 胸腺 合成 ， 并 分 
WAS SER DA 站 量 的 PTTH 偏向 于 刺激 幼虫 前 胸腺 ， 但 对 晓 皮 作用 不 大 。 与 此 相 
似 的 是 ， 和 多 种 昆虫 中 小 分 子 量 的 PTTH 作用 谱 均 较 广 ， 种 的 马 -性 比较 低 。 如 甘蓝 夜 
娥 的 小 分 子 量 的 PTTH 能 刺激 家 碍 前 胸腺 ， 金 风 蝶 小 分 子 量 的 PTTH 能 活化 甘 些 夜 蛾 和 
RBH AR o 


5 ”作用 方式 


PTTH 的 靶 器 官 是 前 胸腺 和 某 些 昆虫 的 卵巢。 其 作用 模式 属 第 一 信息 系统 。 前 胸腺 激 
活 作用 的 第 一 步 出 更 的 是 CAMP 的 增加 Vedeckis 和 Gilbert 指出 在 氨 茶 碱 〈 抑 制 降解 
cAMP PBR RR AR) 存在 下 ， 用 cAMP REAMHAR RR 1- 甲 基 -3- 异 村 基 黄 咏 叭 刺 
激 离 体 的 烟 单 天 蛾 前 胸腺 时 ,引起 oR APOE AI. MA, TERRE PTTH 来 发 动 变 
态 作 用 的 时 候 ， 可 在 腺 体内 看 到 工 个 cAMP 的 活性 峰 。 

随后 的 研究 表明 ，PTTH 作用 士 前 胸腺 (PG) 时 ， 首 先 与 膜 上 受 体 结合 ， 开 启 钙 离 
了 通道 ,使 细胞 内 钙 离 子 增 加 ， 接 着 激活 在 钙 离 子 和 G 蛋白 参与 下 的 腺 背 酸 环 化 酶 活性 ， 
促使 PG 细胞 内 CAMP RAR, SARF cAMP 的 蛋白 激酶 活化 。 恒 白 激酶 使 核糖 体 蛋 
白 Ss6， 其 他 特殊 蛋白 质 如 B 微 管 蛋 白 等 磷酸 化 。 这 些 磷 酸化 的 蛋白 质 参 与 调 告 蛋白 质 合 
成 ， 促 进 一 些 调节 锐 皮 省 醇 合 成 的 蛋白 质 和 隆 的 合成 ， 最 终 导致 晓 皮 激素 的 合成 和 分 

存 昆虫 中 ， 蛋 白质 和 可 能 的 RNA 合成 都 是 PTTH 产生 虹 皮 省 醇 所 必需 的 。 昆 虫 晓 皮 
激素 的 合成 途径 不 同 于 峭 椎 动物 省 醉 类 激素 ， 因 而 PTTH RENE RA ES 
椎 动物 。 在 烟草 天 蛾 PG 中 ， 有 3 种 蛋白 质 的 合成 与 PTTH 激活 PG 有 密切 关系 ; 第 1 种 
是 分 于 量 70x 103u RREH (hear shock protein); 第 2 种 是 分 子 量 52x 103u 的 B 微 管 
A; 第 3 种 是 分 子 量 100 x 103u 的 非 细胞 骨架 或 整合 蛋 自 。 这 些 特殊 和 蛋白质 的 合成 与 启 
动 PG 内 晤 皮 激素 的 人 台 成 有 着 密切 的 关系 。PTTH 也 可 刺激 烟草 天 蛾 PG 内 一 般 件 蛋白 质 
的 合成 ， 但 激活 这 些 蛋 白质 的 合成 途径 与 PTTH 激活 PG 合成 暗 皮 素 所 需 的 内 白质 不 


6 抗 PTTH 作用 的 激素 


近年 来 研究 发 现 ， 在 屁 忠 体内 还 存在 与 PTTH EAI SO MB, OIE Ha 
EALA (C. vicina) 中 分 离 到 一 种 合 NPTNLH6 PRUE INT, AL Peti K E 
#H 《ecdysiostatin)， 又 称 抑 前 胸腺 激素 《prothoracicostatic hormone, PTSH) (Hua and 
Koolman，1995)。 与 此 类 似 的 晓 皮 柄 合成 抑制 因子 最 早 是 由 Carlisle 和 Ellis f° 1994 4 TE 
蝗虫 体内 发 现 的 ， 不 久 Bylmans 等 《1994) AE RR (Sarcophaga) 中 也 分 离 到 -种 类 似 的 
肽 ， 命 名 为 胰 蛋 白 酶 调节 的 卵 抑制 因子 {trypsin modulating oostatic factor，TMOF)， 它 抑 
制 消化 道中 类 胰 蛋 白 聊 (trypsin-like enzymes) 的 生物 合成 ,使 昆虫 血 淋 巴 中 游离 氨基 酸 
减少 ， 而 阻 断 卵 的 发 育 。 经 研究 证 实 ， TMOF 与 晓 皮 静止 素 结构 相同 ， 它 既 抑制 丽 蝇 奈 
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腺 中 晓 皮 酮 的 合成 ， 也 存在 于 雌 成 虫 的 卵巢 中 。 

在 烟草 天 委 幼 虫 和 贤 内 ， 晓 皮 当 醉 激活 肪 的 作用 是 通过 胞 内 CAMP 浓度 升 高 ， 从 
而 激活 大 PITH 的 合成 (Smith, 1993). cAMP 在 鳞 翅 日 是 虫 中 是 作为 赔 皮 当 醇 合成 
FYB fe Fe TE OY, RE Pa eR a. JA BA, W A 
的 合成 不 以 cAMP WS AG, TARR GR S. PRE BES RL, AAR 
内 cAMP RKT, WIER: HS RAT Se. TARA ASRA A AIA ha BL aS 
同 。 

与 抑 前 胸腺 激素 六 肽 结局 相同 的 折 码 风 六 肽 Neb-TMOF 具有 多 效 性 。 它 在 肉 成 虫 中 
肪 中 抑制 类 胰 蛋 白梅 的 合成 ; 在 前 胸腺 中 又 抑制 晓 皮 货 醇 的 合成 ,两 者 之 问 有 什么 联 
系 ， 至 今 还 不 清楚 。 当 向 此 晶体 内 注射 20- 羟 基 赔 皮 酮 时 ， 并 不 影响 类 胰 蛋 白 酶 的 生物 
MiRe HÆK, Neb-TMOF 在 成 点 消化 道 与 幼虫 环 品 中 苇 组 织 不 同 ， 存 在 明显 的 专 化 
tee 

Neb-TMOF Hp i BE Be Bi RAR EEG CE Le EE AK, 3 位 上 苏 
氨 酸 (T) 缺失 时 ， 活 性 明显 下 降 ， 若 第 上 位 上 天 冬 酰 胺 (N) ARKLAR (D) 所 取 
Re WERE 90% 以 上 上 。 若 第 6 位 上 组 氨 酸 (H ERRAR (R), WEEZER, 
华 跃 进 认 为 ， 在 不同 车 标 上 有 不 同性 质 的 六 肽 受 体 。 六 上 肽 结构 的 改变 ,使 受 体 的 敏感 性 
发 生 了 变化 。 另 外 ， 六 肽 在 抑制 卵巢 发 育 和 晓 皮 酮 合成 方面 ， 还 存在 很 大 的 种 问 特异 
性 。Neb-TMOF 对 丽 蜡 和 麻 晶 幼虫 有 明显 的 抑制 晓 皮 贷 醇 的 活性 ， 但 对 果 蜡 则 没有 这 种 
活性 。 

在 昆 点 体内 观察 到 几 种 虹 皮 货 醇 抑制 激素 类 似 物 、 红 头 硬 蝇 中 测 到 1 种 >10x 103u 
的 因子 ， 它 是 TMOF 六 肽 的 前 体 还 是 代谢 物 尚 不 清楚 。 用 免疫 组 织 化 学 试验 ， 发 现在 丽 
RRRA, A Neb-TMOF 抗体 使 着 色 的 复合 蛋白 ， 分 子 量 达 到 75 x 103u， 可 能 是 
TMOF 的 前 体 (Deloof et al., 1995). 

六 肽 在 幼虫 体内 的 生理 作用 还 术 搞 清 。 在 蝇 明 中 ，TMOF 位 于 脑 复合 体 中 。 它 是 1 
种 脑 肤 ,但 它 义 存在 于 卵巢 中 。 轩 此 ， 涪 它 上 共有 双重 定位 特性 。 入 上 肽 可 能 作为 激素 起 作 
用 ， 也 可 能 是 -种 神经 递 质 ， 从 它 的 抑制 暗 皮 册 醇 合成 的 高 效应 来 看 ， 它 足 名 符 其 实 的 
PTTH 需 颜 剂 。 搞 清 它 的 作用 机 理 ， 是 值得 今后 研究 的 重要 课题 。 


第 二 节 “” 抑 咽 侧 体 神 经 肽 与 促 咽 侧 体 神经 肘 


近年 来 ， 大 们 对 控制 /日 合成 的 机 理 研究 很 感 兴趣 。 国 外 的 研究 者 利用 反 相 高 效 液 相 
色谱 快 中 子 庇 击 质谱 等 色谱 新 技术 证 明 JH 的 合成 受 两 类 昆虫 神经 脉 激素 控制 ， 即 元 咽 侧 
体 神经 肪 《Alltostatin，AS) 和 促 咽 侧 体 神经 及 (Allatotropin，AT)， 这 是 1 对 相互 额 闫 
的 激素 。 前 者 抑制 JH 的 侣 成， 使 咽 侧 体 (CA) 处 于 静止 状态 ; 后 者 则 刺激 JH 的 合成 ， 
使 咽 侧 体 处 于 活化 状态 。 

国内 对 这 一 族 的 神经 肽 已 由 关 雪 展 进行 了 研究 。 已 发 现 七 星 飘 虫 脑 分 沁 工种 CA 的 活 
化 因子 ， 观 察 到 粘 虫 成 忠 CA 分 小 的 JH 对 生殖 的 抑制 作用 是 受 脑 神经 分 沁 细 胞 分 小 的 CA 
静止 因子 控制 的 《Guan Xuechen et al, 1994) (X 6-1)， 
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表 6-i 悍 咽 侧 体 神经 肘 (AT) 和 抑 咽 侧 体 神经 肽 【AS) 的 氨基 酸 序列 








e 经 k 氨基 酸 译 列 
Manduca AT (Mas-AT) GRKNVEMMTARGE-NH: 
Manduca AS (Mas-AS) pOVRFRQCYFNPISCF4OH 
Diploptera AST (DiprAST1) APSGAQRLYGFGL-NH, 
Liploptera ASII (Dip-AST2) GDGRLYAFGL-NH, 
Diploptera AST] (Dip-AST3) GGSLYSEGL-NH: 


Diploptera ASW (Dip-ASTS) 
Diploptere ASV (DiprASTS) 
Diploptera AS (Dip-ASTO) 
Diploptera ASM (Dip-AST7) 
Periplaneta AS] (Pea-AST1) 
Periplaneta AS (Pee-AST2) 





DRLYSFGL-NH; 
AYSYVSEYKRLPVYNFGL- NH, 
YPQEHRFSFGL-NH; 
DGRMYSFGL-NH2 
SPSGMQRLYGFGL-NH, 
ADGRLYAFGI-NH; 








HE: AST 原 缩写 为 AS， 


1 化 学 结构 


Kataoka 等 〈1989) 第 一 次 从 烟草 天 蛾 (Manduca serta) 成 虫 头 部 分 离 


它 是 由 13 个 氨基 酸 构成 的 小 藤 ， 可 强 记 地 促进 离 体 CA 的 JHAR (Guan Xuechen ct al, 


、 纯 化 出 AT。 


1994)， 称 为 Mas-AT。 不 久 他 们 又 以 同 种 昆虫 鉴定 出 多 种 AS ( Kramer ct al, 1991) 
AS HARE EAE TBR (Diploptera punctata )。 早 在 1980 年 Tobe 对 影响 JH 


合成 的 调节 因子 进行 了 研究 ， 结 果 表 明 ，AS 产 4 
传递 到 CA， 抑制 CA 的 活性 (Stay et al, 1992), 


E 丁 脑 神经 分 泌 细 胞 ， 道 过 神经 RER) 
只 在 近 几 年 ， 有 几 个 试验 室 才 先 后 从 折 


HRA CC-CA 中 分 离 出 7 种 AS (Pratt et al, 1991; Woodhead et al, 1989 Dorn et al, 
1993)。 它 们 由 8~ 18 个 氨基 酸 构 成 。 其 氨基酸 序列 有 一 定 的 相似 性 ，C- 林 端的 氨基 酸 已 


酰胺 化 〈-Phe-Giy-LeuNH:)，、 表 明 这 些 肽 类 属 问 


SHIM AS 已 达 13 种 之 多 。 


KESA, Weaver REIS 





“HE. BY 1994 年 为 止 ， 先 后 已 分 离 到 折 


帮 从 美洲 大 晤 中 分 离 出 两 种 AS， 称 为 Pea-AS-T 和 Pea-AS- 


He PerAS I RA 13 个 氨基 酸 。 与 Dip-AS- 工具 有 相同 的 氨基 酸 数 目 ， 除 Dip-AS- 工 的 上 


位 和 5 位 丙 氨 酸 分 别 被 Pea-AS- 工 的 1 位 和 5 位 . 
相同 ， 回 源 率 高 达 84.6%。Pea-AS- II Dip-AS- 
氨 酸 后 者 为 甘氨酸 外 ， 其 余 氨 基 酸 均 相 同 ， 同 源 举 高达 90% 。 到 1994 
8 种 AS， 总计 在 美洲 大 里 中 先后 分 离 到 13 种 。 此 外 ，Dure (1994) 
iliphora vomitoria) 中 分 离 到 8 种 AS, Lorenz 等 (1995) Æ- A eRe 











上 丝氨酸 和 蛋氨酸 取代 外 ，j 
MARE 10 个 氨基 酸 , 除 | 位 上 前 者 为 本 





HRA RR 


F Stay 等 又 分 离 到 
EAH (Cu- 
昌 分 离 到 6 种 AS- 


Unnithan (1995) ÆRE (Apis mellifera) 中 分 离 到 3 种 AS。Gade (1907) 综述 屁 


AAP AS BK 42 种 之 多 。 
2 ”结构 与 活性 的 关系 


对 Mas-AT 的 活性 研究 结果 表明 ， 从 NOOR Sd Ie ER AE ER EN 
AT4~13, 5~13, 6~13 的 部 分 氨基 酸 残 基 的 生物 活性 与 1~ 13 的 全 肽 相当 。 们 7~ 13 


的 氨基 酸 残 基 活 性 只 有 全 肽 的 1710。 














Wit. Mas- 
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在 AS 初级 结构 鉴定 的 基础 | ，Hayes 等 对 AS 族 系 中 最 小 的 工 个 肽 AS-4 的 结构 与 活 
性 进行 了 研究 〈Hayes et al, 1994) 。 结 果 表 明 ， 太 平 洋 折 翅 婴 AS 负责 抑制 JH 生物 合成 和 
释放 的 肽 链 片段 位 于 避 末 端 核心 序列 Tyr Xaa-Phe-Gly-Leu-NH2。 

从 表 6-t 中 可 以 看 出 ， 烟 草 天 蛾 AS 的 非 酰胺 化 C- 端 的 氨基 酸 残 基 ， 完 全 不 同 于 太平 
洋 扩 刘 赔 的 7 种 AS。 这 是 两 种 不 同日 昆虫 AS 缺乏 交叉 反应 的 分 子 结构 基础 。 同 样 ， 烟 
草 天 蛾 AS RFI BEBE CA 也 不 起 作用 。 然 而 ， 这 些 肤 对 亲缘 关系 比较 近 的 昆虫 CA 起 作 
Hie MA TFE RI AS GE KWRA CA 的 活性 。 

Kataoka 等 的 研究 结果 表明 ，Mas-AT BRIA RIR HD FLER REA TE E 
RIRKA RME, MARMER Mas-AT 对 黄粉 虫 (Tenebrio molitor), WI 
Schistocerca nitans, MAU AM 《了 .americana ) 的 肉 成 虫 无 活性 ， 而 对 烟 芽 夜 娥 (H. 
virescens) ER HVA WHE RCE TE. KAR Mas-AT 只 局 限于 刺激 鳞 冯 日 屁 虫 成 虫 CA， 
使 之 合成 保 幼 激素 。 


3 分布、 传递 与 生理 功能 


由 折 翅 屿 和 烟草 天 蛾 脑 鉴定 出 两 种 调控 JH 合成 的 AS 和 AT， 表 明 脑 是 产生 AS, AT 
HERR. Stay 等 用 免疫 细胞 化 学 方法 证 明 AS 广泛 分 布 于 折 考 彤 的 神经 系统 ， 如 脑 、 
COCA 复合 体 、 触 角 捕 动 器 官 神经 中 (Stay et al，1994)。Yu 等 也 应 用 酶 联 免疫 法 
(ELISA) 测定 了 交配 折 翅 赚 雁 贝 脑 、CA 、 血 淋巴 及 中 、 后 肠 中 的 AS 含量 变化 。 观测 到 
脑 中 AS 量 的 变化 各 肉 虫 目 黎 周期 变化 密切 相关 。 而 在 未 交配 的 峻 虫 中 设 有 这 种 变化 。 表 
明 AS 在 此 生殖 期 对 JH 合成 起 重要 调节 作用 。 卵 黄 发 生 期 (羽化 后 4d ED) AS-1 的 含 
BURR, WOR JH AREA. EIE CA 和 血 淋 巴 中 AS 量 的 变化 同样 表明 ， 孵 黄 发 生 
SAR SS HEB CA 中 的 AS 依 量 少 ， 卵 黄 发 生 后 立即 增加 。 在 交配 雁 虫 血 中 AS-1 ERES 
应 物 质 的 量 电 随 生 殖 周 期 币 变 化 。 卵 黄 发 生 期 低 ， 产 旬 时 出 现 高 峰 (最 大 为 2.25nm)， 以 
后 下 降 。 此 外 ,使 用 AS-1 单 抗 免疫 化 学 反应 ， 在 触角 神经 中 显示 很 强 的 免疫 活性 。 经 
Seprpak 纯化 的 提取 物 连 续 两 次 HPLC 可 分 离 出 5 个 具有 AS 活性 的 峰 。 这 些 研究 进步 
说 明了 AS 广泛 地 分 布 于 神经 系统 和 一 些 组 织 中 。 

免疫 化 学 研究 证 时 ，AS 是 通过 侧 神 经 分 泥 细 胞 传递 到 CA ( Lange et al, 1993; Stay 
etal, 1992, 1994), IB AS 也 循环 十 血 淋 巴 中 。AS 的 分 布 表明 ，AS 除了 调节 JH 合 成， 
可 能 还 有 许多 其 它 功能 。 


4 影响 AS 释放 的 一 些 因 子 


许多 因子 如 神经 、J 日 类 似 物 和 卵巢 等 都 可 通过 CA ME JH 合成 。 连 接 脑 与 CA 的 神 
经 、 卵 母 细胞 的 发 友和 JH 类 似 物 的 应 用 都 可 通过 AS 的 释放 影响 CA 活性 。 少 量 JH 类 似 
物 局 部 施加 虫 体 后 可 刺激 JH 合成 ， 而 高 剂量 则 拖 制 JH a, RE A 
中 得 到 证 明 〈Guan Xuechen，1987)。 低 剂量 对 JH 合成 产生 刺激 作用 必须 有 卵巢 存在 ， 侧 
高 剂量 不 需要 卵巢 存在 ， 但 需要 CA 与 脑 之 间 的 神经 连接 。 这 些 实验 表明 ， 上 无 论 是 卵 梨 还 
Æ CA 与 脑 之 间 的 神经 连接 ， 对 JH 合成 的 调节 都 是 重要 的 。 

HE REISUR JH 类似 物 对 CA 的 作用 与 血 淋 巴 中 AS 水 平 有 关 。 在 有 完整 神经 连接 的 
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WARP, CA 活性 强烈 地 受到 JH 类 似 物 7S-hydroprene 的 抑制 ， 切 除 神经 的 CA 则 抑制 
作用 小 。 经 7S-hydroprene 处 理 切除 CA 神经 的 昆虫 血 淋 巴 中 AS 含量 明显 增加 ( > 
3nmol/L, IER <0.04nmol/L) (Stay ct al, 1994)。 这 此 资料 表明 ,在 CA 神经 未 梢 AS 可 
以 正常 释放 ， 由 于 CA 的 神经 切除 ，AS 释放 到 血 淋 巴 中 则 较 少 地 抑制 CA 的 JH 合成 

H ARRA 7S-hydroprene 切断 CA 神经 的 雄 虫 时 ， 向 淋巴 中 AS 明显 地 减少 。 因 此 
TH 类 似 物 对 脑 释放 AS 起 作用 ， 卵 巢 对 抗 这 一 作用 。 无 论 是 HH 类似 物 还 是 卵巢 都 需 道 过 


AS 的 释放 影响 JH 合成 。 
5 分 子 生 物 学 





Feyereisen 实验 室 应 用 分 子 生物 学 方法 研究 了 AAS。 他们 认为 通过 个 AS 基因 族 系 的 
存在 和 /或 单一 转译 产物 上 存在 多 种 肽 ， 可 以 解释 在 折 茵 妇 中 AS 肽 系 的 多 样 件 及 AS 广泛 


分 布 的 原因 。 为 此 由 折 想 蟒 肉 虫 脑 克隆 AS 的 前 体 cDNA。 
Bendena RHA ES OAT ERY cDNA， 通 过 多 


RARER, E — Mim 





370 个 氨基 酸 残 基 的 前 原 激素 的 基因 。 对 这 一 前 体 的 分 析 表 明 ， 其 中 含有 13 个 AS， 除 去 


已 经 鉴定 出 来 的 7 个 (在 cDNA 序列 所 编码 的 肽 类 中 的 排列 顺序 为 7、9、8、5、2 、11、 


4) AS 外 ,还 有 6 个 AS 存在 。 由 cDNA 序列 推导 的 这 6 个 AS 结构 列 于 表 62h, ARH 


字 表 明 这些 AS 在 cDNA 序列 所 编码 的 有 队 类 中 的 排列 顺序 。 


Tobe 等 应 用 聚合 酶 连锁 反应 由 美洲 大 赚 (Periplaneta americana) 获得 了 DNA, € 
编码 14 个 AS (Ding et al, 1993) 。 除 已 经 分 离 鉴 定 出 的 2 个 (在 DNA 序列 所 编码 的 肽 


类 中 的 排列 顺序 为 7、9) 外 ,还 有 12 个 ( 表 6-2)。 





表 6-2 CDNA 编码 的 类 押 咽 侧 体 神经 肽 的 氨基 酸 序 列 





神 经 Ok 


氨基 酸 序 列 





Diploptera punctata | (Dir ASTL) 一 
Diploptera punctata3 (Dip AST3) 
Diploptera punctata 6 (DiprAST6) 
Diploptera punctata 10 (Dip-AST10) 
Diploptera punctata 12 (Dip-ASTI2) 
Diploptera punctata 13 (DyrAST13) 
Periplaneta americana 1 (Pea-AST1) 
Periplaneta americana 2 (Pea-AST2) 
Periplaneta amerwana 3 (Pea-AST3) 
Periplaneta americana 4 (Per ASTA) 
Periplaneta americana 5 (Pea-ASTS) 
Periplaneta americana 6 (Pea-AST6) 
Periplaneta amercuna 8 (Per AST8) 
Periplaneta americana 10 (Pea-ASTIO) 
Periplaneta americana 11 (Pes ASTI) 
Periplaneta americana 12 (Pea-AST12) 
Periplaneta americana 13 (Pew AST13) 
Periplaneta americana 14 (Pea-ASTI4) 


“LYDFGL-NH, 


SKMYGFGL-NH, 
ARPY NH: 
PYNS 3SRFNFGL-NH, 






PFNFGL-NH; 
IPMYDEGiI-NH: 

LYDFGI-NH; 
AYSYVSEYKRI-PVYNFGL-NH; 
SKMYGFGL-NH, 
SGNDGRIYSFGL-NH) 
DRMYSFGL-NH; 





PVSSARQTGSRENEGL-NH; 
SPQGHRESFGL-NH) 
SLHYAFGL-NH; 

PYNEGL NIE 
IPMYDFGI-NH; 








另外 Tayler FHAR RRA PAR AT HER, AEREA RA AT 是 由 一 

















个 多 蛋白 前 体 衍生 而 来 Taylor et al, 1993), 
6 在 其 他 昆虫 中 的 分 布 


RAM (Calliphora vomitoria) 脑 抽 提 物 的 部 分 纯化 产物 ， 可 显著 抑制 太平 洋 折 友 
娘 咽 侧 体 的 合成 活性 〈5 个 脑 当量 时 抑制 津 为 4% )。Dave 等 《1993) 在 纯化 FMRF-NHD 
肽 类 时 ， 从 此 丽 蝇 胸部 神经 节 中 分 离 到 1 个 C- 林 端 与 划 丹 AS 高 度 同 源 的 16 肽 ， 命 名 为 
WHR AK, (Callatostatin )， 采 用 callatostatin 抗体 对 高 压 液 相 色谱 分 离 组 分 进行 放射 
免疫 分 析 ， 从 黑 类 丽 蝇 头 、 胸 部 神经 节 或 整体 抽 提 物 中 鉴定 出 了 另外 4 个 肽 。 除 了 了 
Callatostatin 5 外 ， 其 余 4 个 肽 C- 末 端 残 基 为 YXFGL-NH;。 由 于 Callatostatin 2 和 Callato- 
statin 3 分 别 是 Callatostatin 1 的 - -部 分 ， 这 2 个 胀 是 苦 轩 产物 还 是 Callatostatin 1 的 切割 产物 
仍 需 进一步 验证 。 此 外 ， 这 5 个 肽 的 氨基 酸 序列 均 不 同 于 太平 洋 折 起 蜂 的 AS ( 表 63)。 


£63 RAH RRNA — R 











* 经 ik REMEI 
Cr vomitoria | (Cav ASTI) O DPLNEERRANRYGFGL NH} ~ 
Calliphora vomitoria 2 (Cav AST2) LNEERRANRYGFGL-NH; 
Calliphora vomitoria 3 (Cav AST3) ANRYGFGI-NH; 
Calliphora womitoria 4 (CavAST4) (DAN) RPYSFGL-NH; 
Caihphora vomitoria § 《CarAST5) GPPYDFGM-NH; 





这 5 个 肽 虽然 能 挤 制 太平洋 折 妞 虹 咽 侧 体 合成 保 幼 激素 ， 但 却 不 能 捉 制 黑 闫 丽 蜡 的 
J 理 合 成 。 这 表明 丽 蝇 所 制 肽 虽然 与 AS ARER, 0E RA I GR 

采用 AS 抗体 ,测定 其 他 昆虫 对 抗体 的 免疫 反应 ， 结 果 表 明黄 猩猩 果 蝇 (D. 
melanogaster) 幼虫 、 晴 和 成 虫 的 脑 内 均 具 有 大 晤 免疫 反应 细胞 。 同 样 ， 存 舞 毒 蛾 成 虫 脑 
内 、 意 大 利 密 蜂 (Apis mellifera) 脑 和 咽 下 神经 节 中 也 有 这 类 反应 细胞 。 


第 三 节 ”利尿 激素 与 抗 利尿 激素 


利尿 激素 《diuretic hormone, DH) 又 称 利尿 肽 《diuretic peptide, DP) 和 抗 利尿 激素 
(antidiuretic hormone, ADH) ， 又 称 抗 利尿 肽 (antidiuretic peptide，ADP)， 它 们 控制 着 昆 
虫 水 和 离子 的 平衡 及 废物 的 移 除 ， 对 维持 昆虫 稳定 的 内 环境 具有 非常 重要 的 意义 。 

最 先 证 实 存 在 利尿 激素 的 昆虫 是 吸血 晨 (Maddrell, 1963, 1964), 3X PREG ht 1 龄 
期 都 吸食 1 次 相当 于 其 身体 体积 10 倍 的 血 餐 ， 接 着 便 排泄 大 量 尿 液 。 这 一 排 浊 过 程 是 由 
他 在 于 新 吸血 的 昆虫 血 淋 巴 中 的 利尿 激素 刺激 的 ， 而 利尿 激素 在 空腹 的 吸血 峙 血 淋 巴 中 不 
存在 。 器 官 移 置 和 抽 提 物 注射 试验 让 实 ， 吸 血 蛙 利 尿 激 素 存在 于 胸 一 腊 神 经 愈合 体 中 。 随 
后 的 研究 表明 利尿 激素 在 很 多 昆虫 中 存在 ， 并 匡 证 实 了 利尿 激素 粗 提 物 的 种 间 活 性 。 


1 利尿 激素 














1.1 化 学 结构 
1987 年 Schooley 等 应 用 精 氨 酸 加 压 素 抗 体 从 飞 凰 (Locusta migratoria ) 咽 下 和 胸部 
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神经 节 中 分 离 出 具有 剩 尿 作用 的 精 氨 酸 加 压 束 (arginine vasopressin, AVP) 类 似 物 ， 称 
为 Lom-DH。 同时 还 分 离 出 含量 更 为 丰富 的 具有 相同 氨基 酸 但 无 活性 的 另 一 种 类 似 物 。 
Prou 等 采用 尺寸 排 阻 层 析 技术 鉴定 出 Lom-DH 可 能 是 无 活性 的 单 体 Fl RA RK. F 
构 体 特异 性 化 学 分 析 结 合 酶 解 和 测序 分 析 结 果 表 明 ，Lom-DH 是 由 Fl 组 成 的 反 向 平行 
RE, MERFI 二 聚 体 无 利尿 活性 。 

“CAE FPR Bk IG HE SS HE hy AVP 具有 78% 的 辐 源 率 ， 与 高 等 嘲 乳 动物 的 
AVP 具 有 67% 的 同 源 率 {图 6-4)。 





Cys-Leu~I le-Thr-Asn-Cys-Pro-Arg-G ly- NH 
| | me 


s— H 


Cys-Leu-I le-Thr-Asn-Cys-Pro-Arg-Gly-NHz 
| | 


NH: ~Gly~Arg-Pro-Gys-Asn-Thr-I le-Leu-Cys RA 


Mea A) RRR AER TAT RA 

Kataoka 等 (1989) MEKI (Manduca serta) 头 中 分 离 到 Mas-DH- | ， 这 是 1 个 

由 和 1 个 氨基 浴 组 成 的 N- 末 端 不 封闭 的 肽 ， 没 有 二 硫 键 。Mas-DH- | HARREI Ge 

AR Be BR Rk AFB AR ek ke I (urotensin I) 离 度 同 源 ,与 蛙 皮 降 斥 肽 

Csauvagine) 也 具有 较 高 的 同 源 性 。Blackburn 等 〈1991)》 接着 分 离 到 Mas-DH- 上， 这 是 一 

个 由 30 个 氨基 酸 组 成 的 N- 未 端 酰胺 化 的 肘 ， 也 不 具有 二 硫 键 。 另 外 ，Lehmberg 等 

(1991) 和 Kay $ (1991) 也 分 别 从 飞 凰 和 家 蜂 峰 〈Acheta domesticus) 中 也 分 别 鉴定 出 
了 Lom-DH 和 Acd-DH # 6-4. 


表 6-4 利尿 激 寄 族 肽 类 的 一 级 结构 











RE ARAR a A 
HARR Mas-DĦH I RMPSLSIIDLPMSVI.RQKLSLEKERKVHALRAAANRNFLNDI-OH 
MERR Mas DH- I SFSVNPAVDILQHRYMEK VAQNNRNFLNRV-NE} 

ir] Lom-DH- II MGMGPSLSIVNPMDVLRQRLLLEIARRRLRDAEEQIKANKDFLQQI-NH; 
RER Acd DH TGAQSLIVAPLDVLRQRLMNELNRRRMRELQGSRIQQNRQLLTSLNHL 
美洲 大 旺 Pea-DH ‘TGSGPSLSNNPLDVLRQRLLLELARRRMRQSQDQIQANREILQTI-NH; 
zA Mud-DH NKPSLSIVNPLDVLRQRLILLELARRQMKENTRQVEL.NRAILKNV-NH) 
Pe Tem-DH SPTISITAPIDVLRK TWEQERARKQMVKNREFLNSLN-NH, 

1.2 功能 


AUR ROR AD fe AE OR ORR, RE 、 钠 离子 的 浓度 无 影响 ， 当 环 
境 湿 度 增加 时 ， 飞 蝗 的 两 条 FI 链 可 在 体内 反 向 平行 地 形成 两 个 链 间 一 硫 链 ， 成 为 有 
活性 的 Lom-DH。 它 通过 增加 cAMP 而 促进 原 尿 形成 ， 从 而 维持 昆虫 内 环境 的 稳定 。 
同样 ， 人 工 合成 的 Mas-DH- 工 体内 和 使 用 时 可 促进 烟草 天 峨 的 幼虫 和 菜 粉 同 (Pieris 
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rapae) WATCHER AN FRR SH (K 6-5)。 
ROS 利尿 因子 的 定位 







































































BR w DNR NE AEAN ARN HY 腹部 神经 节 
KE 4 0 0 0 a 
t+ +44 
ars 十 二 十 +++ 0 444 ~~ 
+++ +++ +++ 
Ea tet g o 
+ + 
+ ++ -- + 
wat 十 十 十 十 十 十 ~ 
bee tte ++ 
ET n T ~ 
EE t+ 
Acheta + +++ + ~~ + 
Ed +44 
Anisatarsus soo eben 7 ~ 一 
Lepinoturs tet 
Onymacris + + ` 7 一 
DR ++ 十 + 十 十 + 9 77 
FE +tt+ tt S o + 
TT) +44 tee E 十 十 十 
+ 
az re ` EERE 
Corethra | o P 
ER 十 十 十 十 
PR +++ 7 1 ~ 
CII + 0 0 oO 0 eee 
ai +++ + 7. reer 
注 : 表 中 国 一 种 不 同行 表示 不 同文 献 的 结果 。 
1.3 存在 部 位 


DH 的 存在 部 位 在 不 同 昆 虫 中 存在 差异 。 表 6-5 PH TMA, HWE, BA 
腊 翅 目 和 双 起 目 等 20 种 昆虫 的 DH 存在 部 位 。 统 计 结果 表明 ，DH 几乎 存在 于 整个 神经 系 
统 中 ， 而 以 脑 和 心 侧 体 中 最 为 普遍 。 


1.4 释放 部 位 和 作用 模式 


FEM OER GH, DH 的 释放 十 分 迅速 。 吸 血 晴 只 需 3min (Maddrell, 1963), debe 
只 需 Imin (Nijhout et al，1978)。 在 沙漠 星 中 ， 脑 桥 体 中 的 利尿 因子 由 心 侧 体 神经 
(NCCI) BEOMP (Goldsworthy et al，1972)。 对 于 那些 利尿 因子 贮存 于 腹 神 
经 索 的 昆虫 而 言 ，DH MRED FA EO RY DH 释放 部 位 在 3 对 腹 
神经 的 近 神经 节 处 ， 舌 蝇 则 位 于 腹 神经 上 。 
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利 永 激素 作用 方式 类 似 于 胺 类 激素 ， 如 5- 郑 色 驼 及 肾上腺 索 。 尿 的 分 小 是 由 钙 亢 子 
的 主动 运输 驱动 的 。 这 种 驱动 引起 氯 离子 和 水 的 被 动 运输 ， 从 而 产生 尿 液 。S- 状 色 膀 作用 
于 马 氏 管 管 壁 细胞 膜 上 的 受 体 ， 使 膜 上 磷脂 酰 肌 醇 (phsphatidylinositol) 水 解 ， 打 开 钙 离 
子 通道 ， 从 而 提高 钙 离子 的 通 透 性 ， 钙 离子 进入 膜 内 ， 有 助 于 提高 CAMP 的 水 平 。cAMP 
又 可 能 促使 钙 离子 在 胞 内 贮存 以 增强 5- 关 色 胺 对 钙 离 子 的 直接 作用 。 癌 时 ， 由 于 cAMP 
水 半 的 增加 ， 活 化 钾 离 子 泵 ， 激 活 钾 离 子 穿 过 马 氏 管 管 辟 细 胞 顶 膜 的 主动 运输 ， 所 离子 的 
通 透 性 也 随 着 增加 ， 水 分 则 随 钾 离 子 、 氧 腐 子 的 移动 而 进入 管 腔 。 
切断 腹 昼 经 索 或 去 头 。 可 引起 多 种 昆虫 的 屎 液 排 泄 受阻 。 如 申 虫 Anisotarsus 、 马 铃 
EPR, ER, KEUTA. ARA DH 的 释放 可 能 与 脑 有 关 。 在 飞 蝗 、 红 晴 、 吸 血 晴 和 
SRS ht, RATAM DH 的 释放 。Maddrell (1964) 经 过 多 次 试验 证 实 , 吸血 里 
DH 的 释放 由 腹部 膨 压 引起 。 

在 沙漠 星 中 ,来 自 心 侧 体 的 DH 分 解 速率 为 0.05 一 0.15mlh。 在 吸血 晴 稀 淋巴 中 DH 
在 血 餐 后 含量 非常 丰富 ,但 在 泌尿 结束 2h 后 完全 消失 。 在 红 旦 、Carausius WE, 4 
氏 管 降解 血 淋 巴 中 的 DH 而 控制 其 在 血液 中 的 浓度 。 这 可 能 是 由 马 氏 管 细胞 中 分 子 质 量 为 
4 500u 的 金属 内 切 酶 降解 。 








2 抗 利尿 激素 


2.1 化 学 结构 
WARR (ADH) 已 从 家 里 蜂 心 侧 体 中 分 离 得 到 , 但 其 氨基 酸 序列 至 今 仍 未 见报 道 。 
2.2 ”生理 功能 


RSG ADH 通过 抑制 马 氏 管 的 液体 分 泌 而 起 作用 ， 但 不 刺激 直肠 对 水 分 的 回 吸 。 失 
水 可 导致 ADH 向 血 淋 巴 中 释放 。 

在 飞 蝗 中 ，ADH 刺激 直肠 对 水 的 吸收 。 刺 激 强 度 与 剂量 呈正 相关 。 可 见 ， 尖 水 可 导 
致 它 向 血 淋 巴 中 释放 。 飞 蝗 ADH 则 通过 促进 直肠 对 水 的 重 吸收 而 起 作用 。 


2.3 存在 部 位 


用 分 离 的 马 氏 管 和 直肠 进行 的 体外 试验 证 实 ， 抗 利尿 激素 存在 于 美洲 旨 晤 、 折 起 晾 、 
Carausius, Clitumnus. TÈR., KIR, UR WE, Corethra 和 红 晴 中 。 其 存在 部 位 因 
昆虫 种 类 不 同调 异 。 如 美洲 大 蜂 ADH 主要 存在 于 心 侧 体 和 周 缘 交 感 器 官 中 ，Corethra W 
存在 子 胸部 神经 节 中 。 有 的 昆虫 则 不 同文 献 报 道 的 结果 不 同 ， 如 飞 蝗 ，Cazal (1968) 
用 直肠 进行 的 体外 试验 表明 ， 飞 蝗 中 ADH 存在 于 心 侧 体 的 存 贮 和 腺 性 多 内 和 脑 内 ，De 
Besse $F (1968) 报道 ADH 仅 存在 于 周 缘 交 感 器 官 中 ，Prou 等 (1984) 则 认为 ADH 只 存 
在 于 心 侧 体 中 。 这 是 由 于 作者 测定 的 飞 蜂 存在 种 群 差异 、 虫 态 差异 水 或 为 生理 差异 ， 仍 澳 
ERARA. (AMR 6-6 中 易 知 ， 大 多 数 测定 的 昆虫 ADH 主要 存在 于 心 刘 体 和 脑 中 ， 
故 脑 和 心 仙 体 应 为 其 分 小 或 凡 存 器 官 。 
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种 类 Ro 心 合体 I OMIT MERAY BBRA eR 
Peripaneta Faa ~ +++ 
Blabera +44 +++ Tt +++ ++ + 7 

Carausius sra 4 7 — 
Ctitumnus +t - = 
i bonds 十 十 十 ` 1+4 
Locusta -— - g 
++ 
"‘Schistocera + : 一 
Apis paa 
Corethra ~ e+ 





È: 表 中 国 一 种 不同 行 衣 示 不 同文 献 的 铺 果 。 
DH 和 ADH 这 1 对 肽 激素 相互 颜 颜 ， 共 同 负 责 油 控 昆 虫 的 水 分 平衡 、 废物 排泄 和 离子 
平衡 ， 在 不 断 变换 的 条 件 下 维持 内 环境 的 稳定 。 


AT WKAR RAR 


激 脂 激素 (adipokinetic hormone, AKH) REM Stone 等 在 1976 FAKA (Locusta 
migratoria) 心 侧 体 分 离 和 鉴定 出 ， 命 名 为 激 脂 激素 上 [ ( AKHTI )。 这 是 一 个 具有 10 个 氨 
基 酸 的 肽 ,广泛 存在 于 飞 星 和 沙漠 昕 的 心 侧 体 中 。 激 脂 激素 工 的 结构 与 来 源 与 甲壳 动物 中 
AAT BH RBH (red pigment-concentrating hormone, RPCH) 十 分 相似 ，N- 未 端的 8 个 氨 
基 酸 有 6 个 相同 ， 故 将 此 族 肽 称 为 激 脂 激素 /红色 素 聚 集 素 族 。 

1984 Æ, Witten 等 从 美洲 大 申 心 侧 体内 分 离 出 两 个 八 肽 。 由 十 其 具有 十 分 显著 的 亲 


表 6-7 AKH/APCH 族 肤 类 的 一 级 结构 








Rava 激素 名 称 结 构 
Pandalus “RECH ~ POLNFSPGW-NH; 7 
Locusta LonrAKH | pQLNFTPNWGT:NH) 
LonrAKH Il pQLNFSAGW-NHy 
Shisocerca See AKH: Il pQLNFSTGW-NH, 
Periplaneta PeaCA-I pQVNESPNW-NH, 
Per-CA- TI pQLTFTPNW-NH, 
Blaberus Bid-HpGH pPQVNFSPGWGT-NH; 
Carausius CanrHpGH PQILIFIPNWGT NEH2 
Manduca Mas-AKH pQLTPTSSWG-NH) 
Gros Grb AKH pQVNFSTGW-NH, 
Romalea Rom-AKH pQVNFTPNWGT-NH, 
Hee-HpTH PQLTFSSGWGN-NH, 
Tabanus Ter AKH POLTFTPGW-NH; 
Tar HoTH pQLTFTPGWGY-NH， 
Empusa Emp-AKH pQVNFTPNW-NH; 


Polyphaga Por HTH pQUTFTPNW- NH), 
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肌 活 性 ， 被 命名 为 MT 和 M-I, BRASH ads RMA A CC CCI PAK 
注射 人 费 凡 体内 后 ， 表 现 出 很 强 的 高 血糖 活性 ， 因 而 又 称 为 高 血糖 激素 (hyperglycemic 
hormone HGH), VA Pea-CA-- 工 和 Pea-CA-- 开 的 名 字 列 于 表 6-7 中 。 到 1988 年 ， 这 家族 
的 数 日 增加 到 14 个 ， 日 前 AKHs 已 增 到 32 个 以 上 (Gade et al, 1997), 


1 化 学 结构 


AKH 是 8 一 10 个 氨基 酸 的 短 肽 ， 它 们 具有 相似 的 结构 。 其 N 端 为 焦 磷酸 谷 氨 酸 
(pGlu)，C 端 酰胺 化 ， 这 使 AKHs 不 为 大 多 数 内 肽 酶 所 降解 ; AKH 在 4、8 HE RT 
AR, MAMRE, 2 位 上 为 亮 氮 酸 、 全 氨 酸 或 异 亮 氮 肯 ，3 位 上 为 天 冬 酸 胺 或 苏 氨 酸 ，5 
位 上 则 本 能 是 丝氨酸 或 苏 氨 酸 。 所 有 AKH 均 为 疏水 性 化 合 物 AAA RER AE E 
残 基 。 

Stone 及 其 同事 (1978) 研究 f AKH 结 构 与 活性 的 关系 ,结果 表明 。AKH 的 活性 表 
达 需 要 封闭 的 末端 和 至 少 8 个 氨基 酸 残 基 。 用 焦 谷 氨 酸 的 L- 对 映 体 取代 D- 焦 谷 氨 酸 ， 并 
不 最 著 影 响 AKH 的 活性 。9 位 和 10 位 上 的 双 肽 Glmw-Thrio 的 顺序 对 AKH T 的 活性 表达 似 
乎 很 重要 ， 两 者 换 位 后 对 AKH I 活性 影响 很 大 


2 虫 体内 的 分 布 


从 目前 的 研究 结果 可 知 ，AKH 类 至 少 存在 于 10 个 目的 昆虫 中 。 但 表 6-7 中 所 列 出 的 
16 PRUE RES PRS ESE MAR, Ma km, H 
BUS AES, eR, BA PASM PI. ARS Ae ne A 
昌 昆 贝 ， 如 鳞 翅 日 的 烟草 天 蛾 EMMA, MAHERE, 

Schooneveld 等 〈1987) 应 用 AKH- T H N- 末 端 或 C- 末 端 链 的 区 位 邓 .人 性 抗体 ， 采 
用 免疫 化 学 的 方法 测定 了 10 个 日 中 19 种 昆虫 的 心 侧 体 。 研 究 结果 表 明 ， 除 了 两 种 六 让 
目 昆 虫 外 ,其 他 屁 虫 的 心 侧 体 细胞 均 可 被 一 种 或 两 种 抗体 免疫 染色 。 而 这 两 种 双 充 目 昆 
虫 的 脑 内 也 很 可 能 存在 可 与 N- 林 端 序列 肽 链 的 抗体 反应 的 抗原 。 此 外 ，Brown 和 Lea 
(1988) 证 实 埃 及 伊 蚁 脑 内 和 腹 神 经 节 中 的 单 侧 细胞 群 (unpaired cells) 中 具有 AKH 免 
FERN 

AKHs 主要 由 心 侧 体 产生 和 释放 。TDiederen 等 《1987) 的 试验 结果 表明 。AKH- I Al 
AKH- IT 在 飞 昕 和 沙漠 凰 中 均 由 心 侧 体 中 相同 的 细胞 群 合成 ，Hekimi 和 O° Shea (1987) 
采用 放射 性 氨基 酸 培养 沙漠 蝗 心 侧 体 后 ， 得 到 了 两 种 AKH- [AER ISR, RAL A BE 
的 脑 也 能 合成 部 分 AKHs。 


3 生理 功能 


研究 表明 ，AKHs 的 生理 功能 是 多 种 多 样 的 ， 包 括 激活 脂肪 和 粳 的 代谢 、 抑 制 脂肪 休 


中 等 白质 合成 和 脂肪 酸 合 成 ， 贡 激 骨 船 肌 或 心肌 搬 动 ， 刺 激 保 幼 激素 调 榨 蛋 白 的 合成 等 
等 。 


























昆虫 心 侧 体 释 放 的 激 脂 激素 是 调 榨 脂 代谢 的 重要 因素 。 它 不 仅 具 有 促进 甘油 二 酯 的 合 
成 作用 ， 还 能 使 已 存在 的 甘油 三 酯 进行 部 分 降解 作用 。 昆 贝 飞行 时 动用 脂 类 供应 能 量 ， 是 
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巾 汶 脂 激 素 控 制 的 ，AKH TE a SPS PE BE OHS ~ 
10min 内， 飞行 速度 很 高 ， 然 后 逐渐 降低 ， 约 经 25min 后 即 达 到 一 个 恒定 的 速率 。 在 起 始 
的 启 速 飞行 期 间 , 碳水 化 合 物 是 优先 动用 的 燃料 ， 南 在 低速 和 异 速 飞行 期 间 ， 就 改 用 脂 类 
作为 能 源 物 质 ， 而 且 在 起 飞 以 后 需要 经 过 一 个 短暂 时 间 的 延 搁 ， 才 开始 分 小 AKH， 即 在 
长 行 山 利用 甘油 一 酝 作 为 能 源 时 ， 需 要 AKH 起 作用 。AKH- I 和 AKH JI MRR, FEAE 
肪 体 中 脂 类 物质 的 释放 。 这 些 脂 类 通过 血 淋 巴 而 运输 到 飞行 肌 中 ， 作 为 能 源 物质 而 维持 成 
虫 的 持续 飞行 。 

问 一 类 神经 分 小 细 胞 ， 辣 时 释放 不 同 种 类 的 AKHs， 表 明 它 们 各 白 具 有 不 同 的 功能 。 
Goldworthy 等 《1986) 的 研究 表明 ， 与 AKH- 1 相 比 ，AKH- 了 作用 于 飞 蝗 的 脂肪 体 后 ， 
使 脂肪 体 细胞 内 积累 更 多 的 CAMP, Carlisle 等 (1988) 对 脂肪 体 的 体外 培养 试验 表明 ， 
生理 小 度 的 AKIT 卫 刺激 碳水 化 合 物 的 释放 ， 而 AKIE T 要 达到 同样 刺激 效果 需要 更 大 的 
剂量 。 在 美洲 棉铃 虫 中 ， 两 种 结构 十 分 类 似 的 AKH 类 似 物 却 具 有 完全 不 同 的 功能 。Mas- 
AKH 只 刺激 脂肪 的 释放 ， 而 Hez-HpTH 则 主要 刺激 血 淋 巴 中 海藻 糖 浓度 的 提高 。 

Gokuldas SE (1988) 在 体外 培养 的 沙漠 蝗 脂 肪 体内 加 入 AKH T 或 AKH 开 后 发 现 ， 
AKH I 和 AKHI 除 可 鼻 激 二 酰 甘油 从 唱 肪 休 杰 放 外 ， 还 能 显著 抑制 脂肪 体 中 脂肪 酸 的 合 
成 。 


4 ”释放 调控 和 作用 原理 


AKHs 的 释放 由 起 源 于 飞 凰 原 脑 并 道 往 心 侧 体 的 昼 经 控制 。 这 些 神 经 由 生物 胺 能 神经 
TRE, HRMS AKH 分 泌 细 胞 接触 。 研 究 表明 ，AKHs 的 释放 直接 受 控 于 脑 中 松 。 脑 
中 框 的 指令 通过 神经 递 岳 章鱼 胺 的 释放 而 传达 。 章 鱼 胺 启动 第 二 信使 <AMP， 由 后 者 刺激 
心 侧 体 中 的 神经 分 泌 细 胞 释放 AKHs。 细 胞 外 钙 离子 也 参与 了 这 一 过 程 。 

对 沙漠 蝗 的 研究 表明 ， 激 脂 激 素 (AKH 的 作用 是 通过 第 一 信使 系统 。 

在 激素 刺激 的 脂 动 反应 Cadipokinetic response) 中 ， 关 键 的 反应 是 cAMP 的 参与 作 
Fl. 按照 AKH 的 酯 酶 活化 作用 解释 认为 ， 腺 阁 酸 环 化 酶 足 膜 受 体 的 -部 分 ， 当 激素 与 受 
体 结合 后 ， 活 化 腺 苷 酸 环 化 苹 。 产生 cAMP. cAMP 激活 蛋白 激酶 ， 活 化 的 蛋白 激酶 激活 
出 酶 ， 有 活性 的 酷 酶 催化 甘油 三 栈 转 化 成 廿 油 二 栈 释 放 进入 血 淋 巴 。cAMP 可 被 叙 酸 二 栈 
Bi (PDE) 分 解 成 5”AMP。 反 应 中 腺 背 酸 环 化 酶 及 PDE 共同 调节 cAMP 的 浓度 。 两 种 
酶 都 可 由 钻 离 子 调节 。 家 一 脂肪 体 的 腺 昔 酸 环 化 本 ， 在 低 钙 离 了 浓度 下 被 激活 ， 而 在 高 钙 
离子 浓度 下 被 搞 制 。 与 哺乳 动物 类 似 ，PDE 也 可 被 辐 离 子 激活 ， 当 细胞 内 钙 离 了 浓度 短 
暂 增 加 时 ， 首 先 刺 激 cAMP 的 合成 ， 次 后 又 促 其 降解 成 5 AMP。 磷 酸化 酶 的 激活 也 依赖 
于 钙 离 子 ， 在 蝗虫 脂肪 体 中 ,通过 AKH， 也 通过 铅 离 子 激活 磷酸 化 酶 使 葡 莉 糖 转 化 成 甘 
油 -3- 亿 酸 ， 维 持 适当 的 廿 油 -3- 亿 酸 库 ， 在 甘油 三 酸 转 化 成 甘油 二 酯 期 间 有 助 于 维持 甘油 
二 酯 的 总 量 。 

章鱼 胺 诱导 的 高 血脂 作用 (hyperlipaemit effect) 与 AKH 诱导 的 作用 相似 ， 但 有 区 

















别 。 可 能 通过 相似 的 细胞 内 机 理 。 区 别 在 于 章鱼 胺 的 高 血脂 作用 可 被 3S OR AL T 
ERUEN, m AKH 作用 则 不 阻 断 ; 脂肪 体 蛋 白质 合成 可 被 AKH NEN, BRIE 
角 胶 的 影响 。 存 飞行 的 蝗虫 中 ， 在 开始 飞行 后 短期 内 可 能 由 章鱼 胺 和 AKH 顺 次 作用 ， 为 
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飞行 肌 提 供 脂 类 。 在 沙漠 蝗 飞 行 最 初 10min，、 章 鱼 胺 浓度 迅速 上 升 ， 血 淋巴 脂 类 也 随 之 上 
H, 但 未 见 AKH EEF. 


5 生物 合成 与 降解 


AKH] | AKHU 在 飞 蝗 心 侧 体内 的 生物 台 成 中 比较 复杂 的 。 近 年 应 用 分 子 上 克隆 技术 
和 蛋白 质 序列 测定 ， 鉴 定 了 AKH 的 前 体 和 一- 种 尚 不 了 解 功能 的 、 与 AKH ANAR, 
存 、 释 放 的 新 肽 一 一 AKH 脐 体 相关 肘 APRP, FART KS AKH 生物 合成 的 全 过 
程 。 

在 飞 蝗 的 心 侧 体 细胞 和 中，AKH 的 两 种 mRNA 转译 产生 前 原 AKH 1 (信号 肪 + 原 
AKHI) MAUA AKH 《信号 肽 + 诛 AKH] )。 在 去 掉 信 号 肽 后 ， 原 AKHI (ASE) 和 
原 AKHD (BH) 形成 3 个 二 萌 体 (A+A), (A+B), (B+B) ZWT (A+ A) 分 解 为 
AKH 1 和 同型 二 聚 体 APRP1，(A+B) 分 解 为 AKH I 、AKHE MEW Rik APRP2 
(B+B) 分 解 为 AKH 卫 和 同型 -全体 APRP3。 上 述 结果 表明 ，AKHI 和 也 的 直接 前 体 不 
是 直 链 的 原 激素 ， 而 是 二 吝 体 。 这 存 肽 类 激素 牛 物 合成 中 是 首次 发 现 ， 对 调控 可 能 有 特殊 
意义 (OQ’ Shea et al, 1990)。 

烟草 天 蛾 的 AKH 基因 也 已 分 离 鉴定 ， 从 基因 的 DNA 序列 推导 出 了 AKH 前 体 的 全 部 
结构 (Bradfield ct al, 1989). 

Siegert (1987) 的 研究 表明 AKH I 由 飞 蜂 的 马 氏 管 降解 ， 降 解 后 得 到 3 个 产 
经 生物 测定 可 知 ， 降 解 后 的 3 个 产物 均 失 去 了 激 脂 活性 。 























第 五 节 亲 肌 肽 类 


亲 肌 肽 类 〔Myotropins》 的 生理 功能 是 引起 直肠 肌 、 心 肌 、 骨 能 肌 等 的 特异 性 收缩 。 
由 十 亲 肌 肘 重 要 的 生理 功能 , 早 在 20 世纪 60 和 70 年代， 许多 昆虫 学 家 全 投身 到 分 离 它 
MALERE, Brown (1965) 从 美洲 天 又 的 心 侧 体 中 分 离 到 几 种 亲 肌 因 了 : 第 - -种 可 促 
进 心 脏 的 特异 性 收缩 ,第 二 种 则 作用 于 后 肠 ， 第 三 种 对 这 两 种 对 标 均 有 效 。 同 样 在 这 种 昆 
由 的 心 侧 体 中 ， 随 后 又 陆续 发 现 了 4 种 心动 加 速 因 子 ， 这 些 内 子 显著 区 别 于 高 血糖 因子 。 
ECAR A, Mordue 等 《1969) 从 心 侧 体 中 分 离 到 两 个 肝 类 组 分 。 这 两 个 组 分 具有 加 速 心 
动 和 促 高 血糖 活性 。 

Gersch 及 其 合作 者 在 美洲 大 赚 的 中 相 神 经 系统 中 发 现 了 4 种 心脏 促 动因 子 ， 称 为 Cl、 
C2, DI 和 D2。 这 4 种 因子 均 能 增加 心脏 的 搏动 频率 ， 但 它们 对 心脏 振 幅 的 影响 不 同 。 
D1 增 大 振幅 ，C1 减 小 振幅 ,而 C2 和 D2 对 振幅 无 影响 。C1 和 D1 还 刺激 竹 节 虫 的 色素 移 
动 ， HART EM AE oH 

以 上 初步 研究 结果 表明 ， 亲 肌 因 地 广泛 存在 于 多 种 昆虫 的 不 同室 官 中 。 


1 亲 肌 肘 类 的 分 类 


FMLA PAIRS, HE Gade 等 (1997 年 报道， 已 经 还 到 80 多 种 ， 根 据 功 能 和 
结构 ， 将 它们 分 为 8 大 类 ， 列 于 表 6-8 中 。 
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ROS 亲 肌 肽 的 一 级 结构 











名 称 结 + 
“Pracalin (Pea M) T RYLPT-OH 
Leucokinin | (Lem-K-I ) DPAFNSWG-NH2 


Leveokinin [| (Lem-K-T] ) 
Leucokinin lil (Iem-K- II) 
Leuookinin W (Lem-K-[\ ) 
Leucokinin V (Lem K-¥ ) 
Leucokinin W (Len K-11} 
Leucokinin W (Lem-K-¥I) 
Leucokinin W ( Lem-K-¥l) 
Leucopymkinin {Lem-PK) 
Leucosulfakinin 1 (Lem-SK-] ) 
Leucosulfakinin I (LenrSK- II) 
Drosulfakinin | (DrmvSK- | ) 


DPGFSSWG-NH, 
DQGFNSWG-NH, 
DASFHSWG-NH» 
GSGFSSWG-NH; 
pQSSEHSWG-NH; 
DPAESSWG-NH> 
GADFYSWC NH 
pQTSFTPRL-NH2 

EQFEDY (S0;) GHMRF-NH; 
PQSDDY (SO,) GHMRF-NH; 
FDDY (SO;} GHMRF-NH? 





Drosulfakinin [ (Dr-SK-[ ) 
Locustamyctropm IM (LonyM- IL) 
Locustamyotropin N (LomeM-IV ) 
Locustapyrolanin 《Lom-PK) 


GGDDQEDDY (S0) GHMRFE-NId; 
RQQPFVPRL-NH; 
RLHQNGMPFSPRL-NH; 
pQDSGDGWPQQPFVPRL-NH; 





2 化 学 结构 


EMR (proctolin) 是 1975 年 Starratt 和 Brown JA SEH AR (P.americana) 中 分 高 
并 测定 的 一 种 碱 性 短 肘 ， 可 显著 制 激 美 洲 大 同 后 肠 肌 的 收缩 ， 其 分 子 质 量 为 648u， 不 被 
胰 凝 乳 仍 白 栈 、 胰 蛋白 酶 、 溉 肽 酶 A 和 了 破坏 ， 可 被 党 氨 酸 氨 肽 酶 破坏 。1977 年 被 Star- 
ratt 和 Brown 合成 。 直 肠 肽 是 一 种 成 县 ， 改 序 为 精 氨 酸 - 酪 氮 酸 - 亮 氮 酸 - 胶 复 酸 - 苏 氮 酸 
(Starratt et al, 1975), 

Holman 等 《1979) BURROW BL, RASH RAE HER, WORE 
WRIT FOIE, AR, WAKKERE -引起 后 肠 收缩 的 神经 肽 。 在 脑 各 中枢 
神经 系统 中 ， 还 存在 一 类 后 肠 激发 神经 肽 〈HSN )。Holman 等 从 1976—1987 年 的 10 多 
年 中 ， 通 过 HPLC. KI. 氨基酸 测序 、 -级 结构 测定 和 决 中 子 变 击 质谱 等 方法 ， 
DATA AOR A SEL T 11 种 订 肌 素 。 其 中 8 种 的 结构 十 分 相似 ， 命 名 为 leucokinin 
一 有 《Lem-K- 工 到 用 )。 这 8 种 icucokinin 在 4、6、7 和 8 位 上 具有 相同 的 氨基 酸 ， 
分 别 旦 革 丙 氨 酸 、 丝 氨 酸 、 色 氨 酸 和 甘氨酸 ， 除 Lem-K- 如 外 ， 其 他 肽 的 N- 本 端 均 末 封 
闭 。 

LenrPK 是 Holman ¥ (1986) 从 马 得 拉 费 旺 中 分 离 纯 化 。Lem-PK 的 氨基 酸 有 50% 
SAL SH TWEAK Pea-SK- 1 相同 。 由 于 Lem-PK 在 8 位 上 不 具有 色 氨 酸 ， 因 而 很 有 可 能 
无 高 血糖 活性 ; 加 之 在 AKH/RPCH 族 中 无 任何 1 个 肽 像 Lem-PK --- 样 ， 在 [pmol/L 浓度 
AY A AS, ATID Lem-PK 放 于 亲 肌 肽 族 中 。 

SSP HABAR UL OK BD fe BEAK Lem-SK- 工 积 Lem-SK- H hH Nachman (1986) 
分 离 纯化 。Lem-SK- 工 和 Lem-Sk- I] 是 第 -个 在 无 背 椎 动物 中 发 现 的 具有 硫酸 化 酪 氨 酸 残 
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JERII 28 HK. Lem-SK- [ 是 EQFEDY (SO3H) GHMRFamide Lem-SK [] Æ pQ SDDY 
(SO3H) GHMRFamide, i PAAA F A HII HA KSB AEE (cholecystokinin), fE BK 
(gastrin) 结构 相似 ， 不 仅 CRRA ER, MBA 
酸 残 其 。Lem-SK- [ 和 Lem-SK- 开 与 FMRFamide HHK, CCK 和 coerulin 也 高 度 同 源 。 
Lem-SK- T ARARIRE Asp3、Gly6、Met8 和 Phel0 与 CCK 的 相同 位 置 的 残 基 相 同 ， 其 
BE Tyr (SOs) 5、Gly6、Met8 和 bhe10 GA HAE BRAY 12、13、15 和 17 位 的 残 基 
相同 。Lemr-SK- | 和 Lem-SK-I C-K WARE, Lem-SK-H i N- 未 端 也 由 焦 谷 氢 酸 封闭 、 
CHHALA RT ØR SERERE E DS AA TRGE, RAA E EAE 

DmrSKs 的 序列 是 Nichols (1988) 应 用 Lom-SKs 和 cholecystokinin \ gastrin 族 专 
TESTE BOHR St, JA SHEER ft DNA 文库 和 CDNA SCPE BOP ARIF SHE S mK, 
HEAT aR att DS AS ILATE. 


3 ” 虫 体 内 的 分 布 


HUA PSA. HAH, MAH, RAE, WAEREA AY 20 种 昆虫 以 及 甲 帝 
KERMESA RSA, BOR GRY E 一 性 。 直 肠 肽 在 昆虫 组 织 中 的 分 布 也 较为 
泛 ， 直 吻 肽 存在 于 美洲 大 同 的 后 肠 中 。 此 外 ,直肠 及 在 马 得 拉 莫 赔 、 沙 姓 和 家 巍 昕 中 还 分 
布 于 中 枢 神 经 系统 ， 尤 以 胸部 和 腹 末 神经 节 中 含量 较 多 ( 表 6-9)。 


表 6-9 几 种 昆虫 神经 系统 中 直肠 肤 的 浓度 (pmol HS) 








EB Bp 脑 SL HRS Ti 2 MSE 3 BR 15 Kia 
"Leucophaca 0.20 0.45 0.54 0.55 on 0.68 

Schastocercee 0.47 —— 0.37 —_— 0 OF 

Acheta 150 — —— 0.87 一 -一 -一 0.07 on 





Leucokinin, Lem-PK 和 LenrSKs 发 现 于 S455 RM ER) ETE FID. Ish, 
HL POME, FURS RR AY AT GE a ARS) WR, SB Sb Ce OU FRA aE PE E 
血 淋 巴 。 目 前 这 些 肘 类 尚未 见 有 在 其 他 屁 虫 中 存在 的 报道 。 

Drm-SKs 应 存在 于 果 蝇 中 ， 但 至 今 仍 未 见 分 离 报道 。Lom-Ms 和 Lom-PK 存在 上 蝗虫 
中 。 和 者 来 ， 在 亲朋 豚 族 中 ， 除 直肠 区 外 ， 其 他 种 类 均 且 有 种 属 问 的 专 -性 


4 ”结构 与 活性 的 关系 


应 用 人 工 合成 的 直肠 肽 类 似 物 ， 处 理 后 肠 、 心 脏 、 飞 蝗 肥 节 展 肌 等 不 同 效应 器 ， 测 定 
丁 活性 与 结 愧 的 关系 。 测 定 结果 表明 ， 直 肠 肽 的 每 一 个 氮 基 酸 对 活性 表达 都 是 不 可 缺少 
的 ， 甚 至 连 搜 薪 基 财 也 不 可 更 换 。 们 移 去 2 位 酶 氮 酸 上 的 酚 凑 基 对 活性 天 大 无 影响 。 贞 化 
BARER 4 位 上 的 酚 拳 基 使 活性 略为 增加 。 

改变 2 位 上 的 酪 氨 酸 ， 合 成 了 5 个 直肠 肽 类 似 物 ， 测 定 它们 对 一 暗 和 黄粉 虫 心脏 的 促 
动 活性 。 发 现 当 酷 氨 酸 4 hf HORDE Wee MEAN NH, NO, NMe 和 NMe。 可 能 足 
这 一 改变 降低 了 直肠 肽 水 解 速率 。 但 用 飞 蝗 肥 节 展 肌 测定 上 述 类 似 物 得 到 了 不 同 结果 ， 这 
表明 可 能 存在 不 同类 型 的 直肠 肽 受 体 . 








x 
+ 
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5 活性 和 作用 机 理 


蔓 景 的 肛 道 肌肉 对 直肠 肽 反应 阅 限 水 平 约 为 0.5mg/ml。 因 此 ， 大 约 分 了 质量 为 S00u 
的 直肠 肽 ， 在 浓度 为 10 "meol 浓度 的 范围 内 基 有 效 的 。 

自 肠 肽 除 引 起 直肠 收缩 外 ， 还 对 多 种 昆虫 的 心肌 ， 美 洲 大 贬 的 触角 辅 搏动 器 ， 丝 光 绿 
蝇 芍 体 获 肌 及 崇 属 、 飞 蝗 和 螺 蛇 的 侧 输卵管 、 马 得 拉 屁 景 的 前 肠 、 飞 暗 的 肥 节 展 肌 利 蔓 赚 
的 基 节 降 肌 均 具 有 明显 的 促 动作 用 

直肠 肽 是 某 些 运动 神经 元 中 的 辅助 递 质 〖《cor-transmitter)， 与 通常 的 兴 译 性 神经 肌肉 
REE (一 般 认 为 是 谷 氮 酸 1-Gla) 同时 存在 . 但 牛 理 意义 不 同 。 这 类 运动 神经 元 也 称 
为 直肠 肽 能 神经 元 《proctolinergic neurons), WEMAS Ds ZARZA. L Schistewer- 
ca sp. 慢 速 盈 节 伸 肌 运动 神经 元 。 直 肠 肽 引起 肌肉 慢 速 、 持 续 性 收缩 ， 而 不 使 之 到 极 化 ; 
LrGlu 则 引起 肌肉 去 极 化 和 快速 、 短 暂 的 收缩 研究 龙 明 它们 在 变 蜡 (Siomoxws calci- 
trans) PREMALA OR AX eC 10% ~ 107° mol/L, L-Glu 则 为 
107 ~ 10? mol /L, 

SEIT MG N Leucokinin 感受 器 对 Leucokinin N-R AIKEN A. 4-8 位 的 残 段 具 
有 与 八 肽 母 链 同样 的 活性 。 谭 CRMA HE. E, Lem-PK 的 活性 由 N- SH AUR BOR 
定 ，4 一 8 REREH E Lem-PK 的 活性 中 心 ， 而 C- 末 端 无 活性 。 

Leucokinin 对 激活 的 肌肉 种 类 具有 选择 性 、 除 了 木 具 神 经 突 触 的 后 及 肌 外 ,它们 在 牛 
FRE EA LP AR SUR RTE AE GR, OS SMR A OE N 
肉 ， 所 需 leucokinin 的 浓度 比 激活 后 肠 肌 时 分 别 高 100 和 1 000 倍 。 

此 外 ，leucokinin 还 具有 一 些 奇 特 的 作 几 。Hayes 等 (1989》 报 道 ， 合 成 的 leucokinin 
可 使 埃及 伊 蚁 离 体 马 氏 管 的 跨 管 电 庄 友 极 化 ， 这 种 生物 作用 依 咎 十 握 离 于 浓度 。 其 中 
LenrK - W Æ fE 9 BE (10pmol/L) 时 搜 制 蕊 氏 管 的 足 管 壁 液 流 分 泌 , 而 在 高 浓度 
43.5nmol/L) BE EUR BOBBED Hayes 等 据 此 认为 ，Icucokinin AT AA f ig E 
渗透 性 ， 从 而 增加 了 可 用 的 氧 离子 浓度 ， 这 些 氯 离 上 在 分 泌 钠 、 钾 和 水 时 是 必须 的 。 这 一 
结果 说 明 ， 伊 蚁 的 利 屎 激素 可 能 与 leucokinin 在 结构 上 相似 。 


6 亲 肌 肽 受 体 


大 量 的 受 体 研究 集中 于 飞 蜂 胜 节 展 肌 。Evan 等 从 1978~ 1981 年 ， 应 用 H EAR GE 
激动 剂 《clonidine 和 tolazaline) MAMA (RHM propranolol), BE FERALE 
WEAR, GRRE: 3 种 类 型 的 受 体 ，1 种 位 于 慢 和 舒张 性 运动 神经 元 上 ， 印 位 于 前 
中 入 ， 凋 另外 2 BARAK TA LAT HE E 


7 亲 肌 上 肽 的 失 活 


注射 进入 血 淋 巴 中 的 直肠 肽 的 半分 解 期 木 到 Smin。 这 表明 苦 没 有 保护 ， 直 肠 肽 不 能 
在 血 淋 巴 中 运输 。 在 美洲 蔓 赂 中 ， 真 肠 肽 的 失 活 有 3 条 途径 。 在 pH6.0 从 Pro-Thr 处 前 
H, 在 pH8.0 从 TyrLeu 处 前 切 ， 在 两 种 PH 条 件 下 均 可 从 Arg-Tyr 处 前 切 。 由 于 不 疗 的 
APUG FROME FH pH BIL, iS WR Ae RI EES, 
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无 疑 ， 直 肠 肽 降解 代谢 的 这 种 多 样 性 决定 了 在 不 同 生 理 状况 下 直肠 肽 到 达 靶 标的 量 和 存在 
Ho 

直肠 肽 在 其 他 组 织 的 代谢 也 进行 了 研究 。 在 其 他 组 织 中 .直肠 肽 的 降解 产物 大 多 为 
Arg Tyr, HMA RREH, ， 基 代谢 速率 也 越 快 。 这 可 能 是 在 不 同 组 织 中 酶 类 或 酶 
岩 源 大 小 不 同 。 直 肠 肽 的 多 数 酶 解 活性 均 由 可 溶性 酶 因 闻 提供 ， 而 非 膜 内 酶 系 的 作用 结 
Ho 





第 六 节 FMRFE-NH, 的 相关 神经 肽 


FMRFamide 柑 关 及 是 在 无 湖 椎 动物 中 广泛 存在 的 神经 肽 ， 最 初 从 软体 动物 蛤 中 发 现 
并 分 离 得 到 。 它 们 是 软体 动物 中 的 心动 加 速 因子 。 对 Phe-Met-Arg-Phe-amide 和 亮 氨 酸 类 
似 物 FLRFamide 起 免疫 反应 的 动物 中 ， 都 有 这 种 脉 ， 几 乎 广泛 分 布 于 整个 动物 界 。 从 功 
能 看 ， 它 也 属于 亲 肌 肽 。 


1 化 学 结构 


Holman 等 《1984) 用 高 效 液 相 色 谱 分 离 、 纯 化 马 得 拉线 景 素 肌 肽 时 发 现 一 个 组 分 可 
显 凑 损 制 分 离 的 烛 蜂 后 肠 的 节律 性 收缩 。 之 后 《1986) 他 们 又 经 过 连续 几 次 分 离 和 纯化 ， 
终于 分 离 到 了 这 一 组 分 ， 纯 化 程度 达 98%， 并 测定 出 这 - :纯化 航 中 含有 mol/L 的 谷 氨 
B ARM, ARREAK, Iml/LMHAK ISAM, HAARMAEVAM, 

将 此 肽 与 氨 肽 酶 一 起 说 养 ， 并 未 使 之 失去 活性 ARA NORE]. TK 
中 具有 Lmol /L 谷 氨 酸 ， 故 Ni- 未 端 应 为 焦 谷 氨 酸 封闭 。 采 用 焦 谷 氨 酸 和 氮 肽 酶 降解 ，HPLC 
分 离 ， 气 相 测序 仪 测 岸 ， 测 定 了 该 肽 的 结构 。 随 后 他 们 采用 人 工 合成 并 与 各 然 分 离 肽 比较 
的 方法 ，HPLC 分 离 和 生 测 结果 均 吉明， 此 肤 的 C- 木 端 也 是 封闭 的 。 从 而 确定 了 该 肽 的 
结构 〈 硼 O10). HH GH SRM AIM A (Leucomyosuppressin, Lern-MS) 


表 6-10 FMRF-NH 族 航 类 的 一 级 结构 
名 k & 8 


LeucophaeaMS (Lem-MS) — pQDVDHVFLRE-NA, 
Drosophila DPKQDEMRF-NH; 
‘TPAEDEMRE-NH, 
NAVVLHEQKF-NH; 
SVQDNEMHF-NH; 
AAMDRY-NH; 
SDNFMRF-NH, 
SPKQDFMHF-NH, 
PDNEMRF-NH; 
MDSNFIRE-NH; 

5 (A, R) PQDFVRS-NH; 
KRRSVQDNFMHF-NH, 


1988 Æ, Schneider 等 对 困 蝇 的 FMRF-NHx 相关 肽 的 染色 体 组 基因 cDNA 分 离 和 测 
， 结 果 从 染色 体 基 办 组 文库 中 发 现 了 5 个 阳性 克隆 ， 从 cDNA 文库 中 发 现 了 2 个 阳性 克 














ot 
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ME, R HORE EE AC) A RN, RA cDNA 文库 中 筛选 的 2 个 阳性 克隆 
相同 ， 对 标号 为 Mt-8 的 阳性 克 几 测序 后 可 知 RS eR SM 1 352bp， 可 读 框 共 编码 
342 个 氨基 酸 ， 去 除 信号 肽 后 ， 狮 余 序 列 串 联 排 列 15 个 多 肽 ,这 15 个 多 肽 中 10 个 具有 
FMRFamide 结构 ， 其 中 DPKQDFMRF 具有 5 个 重复 ，TPAEDFRMEF 具有 2 个 重复 ， 另 
外 3 个 PPDNFMRF、SPKQDFMRF 和 SDNFMREF 为 单 拷贝 。 此外， 还 有 3 个 肽 的 N- 末 端 
HA FMRF-NH, 相似 结构 。 它 们 的 N- 末 端 分 别 为 FMHF-NH2、FVRS-NH, 和 FIRF- 
NH). 

Nambu $F (1988) 对 果 蝇 的 基因 分 离 和 测序 后 ， 对 核 苷 酸 序列 分 析 时 也 发 现 了 -- 系 
列 的 FMRE-NH, 相关 肽 ， 除 了 与 Schneider 等 的 结果 相同 的 FMRF-NH: HERA SR, AR DAY 
上 要 有 NAVVLHFQKF , SVQDNFMHF 和 AAMDRY 等 3 个 。 此 外 ，Nambu 等 利用 肽 类 
分 离 和 测序 技术 验证 了 DPKQDFMRF - NH 确实 存在 于 果 蝇 的 头 内 。 其 他 相关 肽 是 否 也 
表达 仍 需 进 一 步 的 研究 证 实 。 


2 生理 功能 


Lem MS 在 浓度 高 于 0.08nmolAt 时 可 抑制 尼 虹 离 体 后 肠 的 自发 性 收缩 ， 当 浓度 达到 
lumal 寺 时 ， 抑 制作 用 消失 。Yamamoto 等 《1988) 的 研究 表明 ，Lem-MS ul wh > BE 38} 
(Tenebrioy molitor} 骨骼 肌 上 兴奋 性 运动 神经 元 突 触 前 膜 处 兴奋 性 递 质 的 释放 ， 但 对 这 类 
运动 神经 元 的 突 触 后 膜 无 作用 。 虽 然 Yamamoto 等 未 能 弄 清 Lem-MS 抑制 兴奋 性 运动 神经 
元 突 触 前 膜 的 机 制 ， 但 初步 的 试验 结果 证 实 ， 花 生 四 烯 酸 的 代谢 产物 可 能 作为 Lem-MS 
的 第 二 信使 。 


3 虫 体内 的 分 布 


已 经 证 实 FMRFamide 相关 神经 肽 存在 于 飞 凰 、 沙 漠 蝗 和 仇 蚊 由 。 此 外 ， 巾 于 在 果 量 
头 中 已 经 检测 到 DPKQDFMRF-amide， 故 这 类 上 肘 也 存在 于 果 蝇 中 。 研 究 表 明 ， 这 类 神经 
跌 存 在 于 这 些 昆 虫 中 枢 神 经 系统 的 神经 元 和 神经 分 泌 细 胞 中 。 


FCE WARK 


FERPXKHRRRAMEF. SP TE ER MET 一 个 阶段 。 如 可 以 发 
生 在 刚好 形成 胚 带 之 后 ， 也 可 发 生存 胚 动 前 后 (一般 接近 胚胎 发 育 的 中 期 )， 或 者 发 生 在 
FUE CBT. MAN Gat FBR (Diapause Hormone, DH) Slit. Ci SAO AE AGM RK 
REVAL KRY SE AY, REHE BF AD Le oh Bh AIEA 
和 情况。 在 短 日 照 ( 如 在 春季 生长 ) 的 条 件 下 ， 肉 性 幼虫 发 育 形成 的 成 虫 产 不 灌 育 的 卵 ， 而 


在 长 日 照 的 条 件 下 ， 峻 性 幼虫 发 育 形成 的 成 虫 产 的 多 是 灌 育 的 。 可 见 ， 家 蛋 胀 胎 灌 育 由 母 
体 预 决 定 。 


1 分 离 与 纯化 
家 奉 胚 胎 灌 育 由 母体 预 决 定 ， 这 引起 研究 者 从 母体 中 寻找 决定 滞 育 的 因子 。 
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Umeya (1926) HSH AHH, NA AAA ES, AE RE 
RATAA OO EAE AB AE FR PR MEA IK. Fukuda 
(1951, 1952) 和 Hasegawa (1951, 1952) 各 自 独立 地 确认 咽 下 神经 节 是 调控 产生 
滞 俏 性 卵 的 器 官 ， 并 认为 咽 下 神经 节 的 活动 受 脑 的 控制 。 经 过 数 年 努 妃 ， 从 兆 育 性 师 
的 脑 - 咽 下 神经 节 复 合体 中 ， 抽 提 到 诱导 卵 灌 育 的 蛋 户 质 因子 ， 并 命名 为 滞 育 激素 
(Hasegawa, 1957), 

由 于 当时 方法 的 落后 ，DH 的 分 离 和 纯化 十 分 困难 。 册 400 TRS EM RL, RS 
SP eA (1:1) 混和 液 抽 提 并 以 柱 层 析 分 离 ， 得 到 一 个 具 活 性 的 分 子 质 量 为 3 300u 
的 单 峰 ， 即 后 来 称 为 DH-A 的 物质 (Isobe et al，1973)。 第 一 次 抽 提 后 的 残 汗 粉碎 ， 同 样 
方法 分 离 到 分 子 质量 为 2 000u 的 活性 分 子 ， 称 为 DH-B (Kubota et al，1979)。 用 此 方法 
得 到 的 DH 继续 纯化 ， 由 于 量 少 而 得 不 到 纯 品 (Imai et al, 1982). 1986 年 开始 改变 分 离 、 
SUC, RACE, SRP GAR (1:1) 混合 液 ，80% 乙 醇 水 溶液 和 50% 的 2- 内 醇 
水 溶液 顺 次 浸 洗 ， 洗 液 于 水 浴 中 用 敬 包 水 抽 提 10min， 活 性 成 分 存在 于 热 水 中 ， 此 成 分 经 
2 次 反 相 高 效 液 相 色谱 后 ， 从 55 000 个 第 一 天 晴 咽 下 者 经 节 中 得 刘 约 800ng 的 DH。 纪 化 
近 60 Aio REA 0ng, MAE S 25% SNH (Imai et al, 1991; Sata et al, 
1992)。 


2 化 学 结构 


用 Edman 降解 法 浏 得 了 DH 的 一 级 结构 。 完 整 分 于 合 24 个 氨基 酸 残 基 ，C- 林 端 钳 胺 
化 。 其 中 第 19 位 未 得 到 阳性 信号 ， 假 定 为 半 胱 氨 酸 或 色 氨 酸 。 人 工 合成 的 未 酰胺 化 的 肽 
无 活性 (Imai et al，1991)。 进 一 步 说 明天 然 DH 应 是 肽 酰胺 。 合 成 19 位 分 别 为 Cys 和 
Trp 的 DH， 二 者 具有 同样 的 反 相 高 效 色 谱 洗 脱 活性 。 生物 测定 结果 表明 ， 前 者 在 高 剂量 
时 略 强 ， 后 者 在 低 剂量 时 略 强 (Ikeda et al，1993)。 最 后 ， 从 cDNA 上 推断 第 19 位 为 Tm 
(Sato et al, 1992), DH 的 C 末 端的 5 个 氨基 酸 残 基 结构 为 FXPRL-amide， 具 有 与 PBAN 
和 亲 肌 上 肽 同样 的 结构 序列 。 但 它们 却 具有 不 同 的 生理 功能 。 可 见 ， 肽 链 的 其 余部 分 对 决定 
这 些 肽 的 生理 功能 具有 一 定 的 作用 。 


3 cDNA 和 前 体 结构 


DH 的 cDNA 的 碱 基 全 序列 的 克隆 、 测 序 由 Sato (1993) 和 Kawano 等 (1992) 同 
时 完成 。 他 们 依据 DH 氨基 酸 序列 合成 探 针 ， 从 咽 下 神经 季 cDNA 文库 中 第 选 出 阳性 克 
隆 。 测 定 其 中 最 大 克隆 的 核 苷 酸 序列 ， 得 到 完整 的 cDNA 结构。 

研究 结果 表明 ， 缩 码 Bom-DH 的 基因 约 有 800bp， 在 53”- 端 的 非 翻 译 区 ， 以 1 个 转录 
共有 区 ATCACTT 开始 ， 紧 靠 起 始 密码 子 ATC 上 上游 ， 有 一 翻译 共有 区 ， 碱 基 序 列 为 
AACAACAAAA, 随 后 的 可 读 框 编码 192 个 氨基 酸 ， 从 Met-1 到 Cys-23 是 一 个 硫 水 序列 ， 
ABEL DEN ES IK, M Thr-24 到 Leur47 为 家 大 江上 有 激素 DH, Gly-48. Lys-49 和 Arg- 
50 是 DH 翻译 后 加 七 时 胰 蛋 白 栈 的 酶 切 位 点 。 加 工时 从 Lys-49 前 开 ， 并 用 Gly-48 的 氨基 
将 Leu-47 ALIA, ATIE a DH HEREC- 端 。 Bom-PBAN 工 位 于 126~158 位 ， 全 长 
33 个 氨基 酸 ，Bom-PBAN 开 则 为 125 一 158 位 ， 全 长 34 个 氨基 酸 。 在 此 放 读 框 内 ， 还 有 3 
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上 段 同样 具有 FXPKL 保守 序列 的 肽 类 : 四 从 97 一 103 位 ， 是 含有 7 个 氨基 酸 的 肽 a-SGNP; 
DM 106 一 122 位 全 长 17 个 氨基 酸 的 BSGNP; DA 161~168 位 是 含有 8 个 氨基 酸 的 Y- 
SGNP。 此外， 在 DH 和 oSGNP 之 间 和 Y-SGNP 之 后 ， 还 分 别 有 全 长 44 个 和 22 个 氨基 
酸 残 基 的 肽 ， 其 生理 功能 至 今 末 见报 道 。3”- 端 非 翻 详 区 具有 3 个 AATAAA 共有 区 和 典 
型 的 Poly (A) Em (图 6-5)。 





ATCACTTOGCCCTCCAACCATGAAGGGA 
CAACAACAAAA ATG TAT AAA ACC AAC ATT GTT TTC AAC GTT TTA GCT TTG GCA TTG 45 
Met Tyr Lys Thr Asn Ile Val Phe Asn Val Leu Ala Leu Ala Leu 15 


TTC AGT ATT TTC TTC GCG AGT TGC ACG GAT ATG AAG GAT GAA AGC GAC AGA GGA 99 

Phe Ser Ile Phe Phe Ala Ser Cys Thr Asp Met Lys Asp Glu Ser Asp Arg Gly 33 
DH 

GCT CAC AGT GAG CGG GGC GCT CTC TGG TTC GGC CCC AGA CTC GGG AAG CGA TCA 153 

Ala His Ser Glu Arg Gly Ala Leu Trp Phe Gly Pro Arg Leu(Gly Lys Arg]Ser 51 








ATG AAG CCA TCC ACT GAA GAT AAC AGG CAA ACC TTC CTG AGG CTG CTC GAG GCG 207 
Met Lys Pro Ser Thr Glu Asp Asn Arg Gln Thr Phe Leu Arg Leu Leu Ala Ala 69 


GCT GAT GCC CTC AAA TIT TAT TAC CAC CAG CTA CCT TAC GAG AGG CAA GCC GAT 261 
Asp Ala Leu Lys Phe Phe Tyr Tyr Asp Gln Leu Pro Tyr Glu Arg Gln Ala Asp 87 


GAA CCG GAA ACC AAA GTA ACA AAG AAG ATC ATC TFC ACC CCC AAA CTC GGG AGG 315 
Glu Pro Glu Thr Lys Yal Thr[Lys Lys]lle He Phe Thr Pro Lys LeulGly Arg] 105 
a -SGNP 
AGC GTC GCC AAA CCC CAG ACG CAT GAA AGC CTC GAA TTC ATC CCC CGG CTC GGA 369 
Ser Val Ala Lys Pro Gln Thr His Glu Ser Leu Glu Phe Tle Pro Arg Leu[Gly 123 
B -SGNP 
AGG CGG CTC TCT GAG GAC ATG CCT GCT ACG CCA GCT GAC CAG GAA ATG TAC CAA 423 
Arglarg Leu Ser Glu Asp Met Pro Ala Thr Pro Aka Asp Gln Glu Met Tyr Gln 141 
Bom-PBAN 
CCT GAC CCC GAA GAA ATG GAG TCA AGA ACA AGA TAC TTC TCG CCC AGG CTG GGG 477 
Pro Asp Pro Glu Glu Met Gly Ser Arg Thr Arg Tyr Phe Ser Pro Arg LeulGly 159 











CGC ACC ATG AGC TTT TCG CCC AGA CTG GGA AGG GAG CTT TCG TAC GAT TAC CCT 531 
Arg]Thr Met Ser Phe Ser Pro Arg Leu[Gly Arg]Glu Leu Ser Tyr Asp Tyr Pro 177 





Y-SGNP 
ACA AAA TAT AGG GTT GCC AGA AGC GIT AAC AAG ACA ATG GAC AAC TAA ACGAATTAT 588 
Thr Lys Tyr Arg Val Ala Arg Ser Val Asn Lys Thr Met Asp Asn *** 192 


GGTCCGCTTGAGGTACCTCATT TGAGGTCTCGATCGACT CCCACGAACCCTTACGGGTAAACGGCGACAATGT 649 
TAATGTTTFGGACGAAACAATTGTTAATTAATAAATTCACGTGATTTTGGAATTGT AATITATAAGTGAATAA 722 
AAAAATAAACTATTTAAAATAAATGAGTCATTATTATTATTAAAAAAAAAAAAAA, 777 


图 65 编码 Bon PRAN 的 cDNA 序列 反 其 推导 的 蛋白 质 序列 


Kawano 等 采用 RP-HPLC 分 离 家 乔 咽 下 神经 节 中 的 驮 类 ， 通 过 比较 与 人 工 合成 肽 的 
保留 时 间或 直接 采用 质谱 分 析 等 方法 ， 证 实 了 a、B、Y-SGNP 的 存在 。 
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4 ”结构 和 活性 关系 


Saito 等 《1994) 合成 一 系列 缺失 N 末端 的 、 不 同 链 长 的 DH 分 子 进行 了 生物 活性 测 
定 ， 他 们 制订 了 两 种 指标 分 析 活 性 : 四 诱导 50% 卵 灌 育 的 剂量 {ED50); 四 不 考虑 剂量 
的 情况 下 ， 能 诱导 卵 汪 育 的 最 大 比例 。 结 果 表 明 ,C 本 端 6 肽 酰胺 能 诱导 与 完整 DH 分 子 
相同 的 洁 育 强度 ,但 共 ED50 值 要 比 后 者 高 1 000 倍 。 MCR (编号 1) 到 N 末端 CR 
号 24) 依次 增加 氨基 酸 残 基数 ，PDS0 在 第 9 与 10、23 与 24 之 问 急剧 下 降 ， 说 明 Arg-10 
FON Adit Thr-24 对 降低 EDSO 起 重要 作用 。 因 此 认为 DH 的 末端 酰胺 化 序列 是 DH 的 
核心 结构 ， 中 间 和 NN 末端 区 作为 补充 结构 ，Arg-10 和 Thr-24 对 补充 结构 发 挥 功能 、Tip- 
6 对 核心 结构 发 挥 功能 起 关键 作用 。 

由 于 DH 的 cDNA 产物 均 具 有 FXPRLamide 保守 序列 ， 其 中 河 育 激素 DH TES 
BMRA (Sato et al, 1993). FRR, Bom-PBANT , 8, y-SGNP xt 3¢ 20] HAS BF th 
有 `- 定 的 诱导 作用 ， 但 活性 要 小 得 多 ，DH、Hom-PBANI 、B 和 y-SGNP iiA TREA BT 
为 1、130、500 和 1 050pmol/ 虫 。 这 表明 DH 序列 对 诱导 家 和 看 孵 灌 育 的 重要 性 。 


5 ”基因 及 其 表达 





5.1 DH 基因 


用 DH 前 体 蛋 白 的 cDNA 作 探 针 ， 从 家 鼻 基 因 组 文库 中 分 离 到 DH 基因 。 测 序 表 明 ， 
此 基因 由 5 个 内 含 了 和 6 个 外 显 子 组 成 。DH 由 第 1 和 第 2 隔 个 外 显 子 编码 ， 第 4 外 显 子 
还 编码 2 个 SGNP, 第 5 外 显 了 上 还 有 1 个 SGNP 的 编码 序列 (Xu et al，1995)。 以 上 结 
RRA, KE DH 基因 与 美洲 棉铃 虫 PBAN 基因 非常 相似 。 说 明了 这 一 基因 的 保守 性 。 此 
外 ， 从 基因 组 Southern 杂交 分 析 推 定 灌 育 激素 基因 为 单 捞 贝 。 在 非 滞 育 品系 和 多 化 性 品 
ARAMA TE (RLE, 1995). 


52 基因 表达 部 位 及 细胞 


Northern 杂交 分 析 发 现 ，DH 仪 在 咽 下 神经 节 中 表达 。 这 进一步 证 实 咽 下 神经 节 是 
DH 合成 的 唯一 器 官 (Sato et al，1994)。 体 外 系统 中 ，DH mRNA 翻译 成 -分 了 质量 约 为 
20% 10% 的 多 脆 ， 这 与 数 个 神经 肽 均 从 同一 前 体 蛋 白 加 工 而 来 的 推测 相符 。 

用 地 高 六 (Digoxigenin) 标记 的 cDNA 探 针 进行 原 位 杂交 ， 亲 清楚 地 观察 到 咽 下 神经 
节 中 有 12 PARAR. KEARI E, DEFEN (2 WAR) FE (3 对 细胞 ) 
和 下 腾 1 对 细胞 ) 3 个 神经 原 节 十 。 这 些 细胞 在 淳 育 性 的 5 龄 幼虫 、 旺 及 成 虫 咽 下 神经 
节 中 均 能 观察 到 ， 而 在 胸 、 腹 神经 节 中 无 杂交 信号 (Sato ct al, 1994), 

Ichikawa 等 《1995，1996) 对 这 些 分 泌 细 胞 作 了 进一步 研究 ,发现 它 们 有 功能 分 化 
现象 。 当 前 去 含有 前 、 中 簇 细 胞 的 前 半 部 而 保留 咽 下 神经 节 后 半 部 时 ，DH 活性 强 ， 而 
PBAN ERI; 相反 ， 剪 去 含 入 细胞 的 后 半 部 而 保留 前 六 部 时 ，DH 活性 很 难 ，PBAN 
话 性 却 很 蝇 。 这 说 明 前 、 中 秘 细 胞 负责 PBAN 活性 ， 而 DH 活性 主要 来 源 于 后 簇 细胞 。 
用 金针 去 除 3 簇 细 胞 中 的 1 能 或 2 能， 结果 支持 以 上 结论 ， 并 进一步 指出 PBAN 活性 让 


























KT HERAK, ATRESIA HOARSE, et RAS Fukuda 和 Takeuchi (1967) 的 “ 致 ， 
他 们 认为 ， 位 于 咽 下 神经 节 中 部 腹面 的 1 对 细胞 是 DH ER. A BR Ht 
AR, RIE YOR. 他 们 所 指 的 这 d TAE Ha IR eT AERA PB R D hA a E 

WE Northem 2825047 20 , FRR AMID feed, HAK A Ma E i A AR AD SB BY 
全 号， 说 明 3 BEAR ek PATH mRNA, WAA A Bs DH 活性 而 前 Pi 
MERE? 2 TE ERP OEE EG I TR BOR PI ROE HP 哺乳 动物 同 -前 
VRE AES AA A a AB Gar BT Et RAS TALE (Mizuno et al, 1994), 224 DH 前 体 不 同 如 
工 形式 的 可 能 性 提供 了 间接 的 实例 。 此 外 ， 在 大 量 产生 PBAN MARR, ORE es Bh 
提 物 的 DH 活性 低 (Sonobe ct al，1977)}。 从 成 点 中 提取 到 的 两 种 DH 的 分 子 质量 分 别 为 
3 300u 和 2 000u， 显 然 与 从 蠕 咽 下 神经 节 中 分 离 到 的 24 Ak DH SPF RANA, 这 是 DH 前 
体 蛋 白 不 同 加 工 形式 所 致 


5.3 DH 基因 表达 的 调控 


DH 是 诱导 于 代 胜 胎 淳 育 的 激素 。 为 了 诱导 灌 育 ，DH 必须 在 特定 时 期 大 量 表达 。 
litt, ROG ARTE SE. At, DA EAM RAS RASS ARA 
信号 的 双重 控制 。 用 定量 反 转 录 - 多 聚 酶 链 反 应 (RT-PCR) Fi, WE T IANN T H 
经 节 中 DH mRNA MBH (Xu et al, 1995). RRI, 15 RRR, AE 
期 出 现 1 个 与 产生 PBAN 活性 有 关 的 mRNA 峰 : 在 250A RII. MRE RG a 
期 共 出 现 5 个 mRNA 峰 。 从 而 证 实 了 高 温 (自然 环境 下 与 长 日 照相 化 ) SY 
的 诱导 作用 。 


6 作用 机 理 


咽 王 神经 节 对 渍 人 育 的 诱导 作用 受 咏 的 控制 (Morohoshi et al，1969)。 脑 中 有 促进 和 抑 
制 DH 释放 的 部 位 《Matsutani ct 引 ，1987) ， 抑 制 性 神经 递 质 记 氨 基于 酸 的 释放 抑制 细胞 
分 泌 DH， 和 中 的 仿 导 通过 畏 咽 神经 索 传 递 (Shimizu et al, 1989; Hasegawa et al, 1990), 

注射 天 然 DH (Kai et al, 1981) 或 人 工 合 成 DH (Ikeda et al, 1993) MBE TARIR 
HE, RH DH mA GEAR DH Ty GE Ti SAR ON ABET (Shiomi et al，1994)。 这 
些 实验 确证 DH XA A SE 

刚 产 下 的 洪 育 嘟 糖 元 含量 比 非 滞 育 饰 高 约 25%， 这 是 沾 育 诱导 的 一 个 重要 特征 . M 
育 性 名 中 糖 元 是 从 母体 血 淋 电 中 海 世 糖 转化 而 来 ， 而 海 莫 糖 又 由 脂肪 体 释 放 〈Chino， 
1958; Yaginuma et al, 1978). HREH 2 分 子 葡萄 糖 以 1，1- 糖 背 键 结合 而 成 ， 由 它 合 
成 糖 元 必 先 经 水 解 成 单 糖 。 海 藻 糖 酶 (Trolalase) 是 唯 -能 水 解 此 糖 的 酶 。 注 射 DH 并 不 
引起 血 淋 色 中 海藻 糖 增加 。 表 明 DR 并 不 是 通过 刺激 脂肪 体 增加 海藻 糖 的 释放 量 。 内 而 扒 
测 卵巢 中 糖 元 的 增加 可 能 涉及 海 营 糖 酶 活性 的 增加 。Yamashita (1972) 和 Miyadai 等 
(1980) 进行 的 活体 实验 不 仅 证 实 上 述 推测 ， 而 且 鉴 定 出 此 酶 正 是 脂肪 体 精 元 转化 为 卵 梨 
PCMH EM, CARA RCRA. 

ikeda (1993) HAJR, MIKA] DH 直接 对 卵巢 海藻 糖 酶 活性 的 刺激 作用 。 
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他 们 从 箭 除 喝 下 神经 节 的 师 中 解 前 钊 梨 进 行 离 体 培养 ， 并 在 不 同时 间 加 入 DH, SEAE 
DH 的 对 照 卵 巢 栈 活性 始终 保持 在 0.6pmolmin.g 的 水 平 。 处 理 样 中 ，DH 加 入 Ih ii, at 
发 现 酶 活性 上 升 ; 6h 后 ， 上 升 到 1. 4pmol/min.g 的 水 平 。 

Su (1994) BE -- 步 研究 了 DH 对 海 药 糖 酶 活性 的 调控 水 六。 他们 采用 RT-PCR 方 
法 测定 施用 DH ARTF HAHA PARR mRNA 的 动态 。 结 果 表 明 ， 注 射 DH 后 1~ 
4h, MÆR mRNA 有 最 直线 上升， 比 对 照 增加 5 倍 。 用 同样 的 方法 测定 马 氏 管 、 消 化 道 等 
器 官 对 注射 DH 的 反应 ， 这 些 器 官 中 海 莫 糖 mRNA 量变 化 大 明显 。 此 结果 证 实 DH 由 器 
官 是 卵巢 的 结论 。 

在 体 外 系统 中 加 入 放 线 菌 素 D 或 放 线 菌 酮 等 转录 或 翻译 抑制 剂 ， 结 果 表 明 ，DH 增加 
海藻 糖 酶 活性 ， 主 要 通过 增加 新 mRNA 转录 和 酶 蛋白 合成 ， 而 不 是 抑制 mRNA 的 降解 
(Su et al，1994)。 

DH 在 久 梨 中 的 作用 涉及 钙 敲 上。 去 除 体外 系统 由 的 钙 离 子 ， 完 全 抑制 DH 对 海藻 糖 
艇 活性 的 刺激 。 加 入 依赖 钻 离 了 的 蛋白 激酶 的 抽 制 剂 ， 明 显 降 低 海藻 糖 酶 的 活性 。 这 及 下 
DH 对 稣 巢 的 作用 可 能 通过 - -种 钙 离 子 依赖 激酶 俱 化 的 反应 而 实现 。 

除 诱导 卵 中 积累 较 多 的 糖 元 外 ，DH 还 促进 ARRARA IRE HANKA, HE 
SEHRE (Sonobe et al, 1970; Kubota, 1979)， 成 为 以 后 确定 卵 色 的 前 体 ， 

DHS HATE BL ORS RARE, 此 外 ， 卵 中 还 应 具有 经 
DH 诱导 而 产生 的 其 他 物质 或 信息 ， 以 便 能 在 产后 不 久 发 动 计 育 。 








BAT MRR AM ERR 


BERR (eclosion hormones EH) ARTE Bp AS AC HG (BR, BE BG FW IA A SE 
化 的 神经 肽 。 


1.1 化 学 组 成 


19874, Kono ills T RÆ EH 的 拨 基 琶 序 列 。 家 天 的 EH 由 4 种 不 同 神经 路 组 成 ， 
图 6-6 中 所 示 为 BemrEH-J ，BonrEFE | 和 Bom-EH- 下 在 N- 示 端 缺少 第 1、2 位 的 两 个 氨 
基 酸 ， 而 bomrEH- 下 和 Bonm-EHR 缺少 第 23 位 的 赖 氨 酸 。 

同 -年 ，Kataoka 等 和 Marti 等 各 自 独立 测定 了 烟草 大 蛾 FH 的 氨基 酸 序 列 。 称 为 
Mas EH 此 外 ， 他 们 也 发 现 了 在 站 未 疯 缺少 了 两 个 氨基 酸 残 基 的 神经 肽 . 

进一步 的 研究 表明 ， 舍 有 62 个 氨基 酸 残 基 的 Bom-EH- I] 和 Mas-FH 才 是 完整 的 EH， 
其 他 均 是 它们 脱 去 个 别 氨基 酸 后 的 异形 物 ，Eom-EH- 和 Mas-EH 有 80% 的 氨基 酸 相 同 、 
图 6-6 中 所 示 的 EH 是 通过 料 基 化 还 原 去 除 双 硫 键 后 变 成 的 烷 基 化 线性 衍生 物 。 

Kono 等 〈1990) 的 测定 结果 志明， 截 去 N- 末 端的 6 TAER, 不 影响 家 看 EH 的 活 
性 ,同样 , 截 去 C- 未 端的 1 个 氨基 酸 对 EH 活性 表达 也 无 影响 。 但 截 去 C- 末 端的 5 个 毛 
基 酸 残 大 ,活性 大 幅度 下 降 。 这 表册 心 链 末 端 对 EH 活性 的 表达 非常 重要 ， 
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RR EH I (Bom FH IL): 
H-SPAIASSYDAME IC I ENCAGCKKMFGPHFEGSL CAESG | KARGKD I PECESF AS |SPFLNKL-OH 


SHEL AR EH CHas-EH): 
H-NPA | ATCYDPME ICI ENCAQCKKMLGAWFEGPL CAESC IKFKGKL | PECEDFAS 1 APFLNKL-CH 


图 6-6 KEW CRAM SEM 

1.2 生物 学 活性 

HERE (Antheraea pernyi) 总 是 在 特定 的 时 段 肉 羽化， 这 种 节律 具有 种 的 特异 性 。 若 
破坏 或 侈 除 析 愉 的 脑 ， 届 化 便 失 友 了 这 种 节律 。 盛 及 株 蛋 的 羽化 入 律 可 通过 置信 另 1 AR 
而 恢复 。 但 此 时 的 虱 秋 羽化 时 间 则 由 警 人 脑 的 昆虫 种 类 决定 。 这 表明 昆 焉 脑 中 只 有 控制 再 
化 时 间 的 时 钟 ， 决 定 着 具有 种 特异 性 的 羽化 时 间 。 与 此 不 同 的 是 ， 羽 化 行为 由 无 脑 杆 短 本 
FRE, MERA OMS ES, CRAP AN REG ATR WP AER 
Sep He REBAR RD BS LAB OY EIE ATT BEAR HR ORR. BE 
此 复合 体 中 含有 EH, EH mB Id ME, TI, MAHEK Y EH 从 
OMAR HAT ES EL, EH AARRE KER 

在 烟草 太 蛾 中 ，EH A ssh, TR, RR Ba 
和 预 肾 娆 皮 时 所 需 的 基 比 启动 到 化 小 得 多 。 

EH 除 启动 锐 皮 外 ， 还 具有 多 旋 面 的 功能 。 在 蜡 皮 时 它 可 以 作用 于 多 种 多 样 的 神经 对 
标 和 站 神经 靶 标 : 在 烟草 天 蛾 中 ，EH 的 功能 主要 有 : ORME A K girap 反复; 加 
启动 特有 机 制 增加 预 成 虫 杞 的 可 延展 代 ; @@ 控 制 靶 化 激素 bursicon 的 释放 ; © 
Verson s 腺 的 分 泌 ; © 直接 或 间接 刺激 表 气 管 腺 分 泌 ETH。 在 梓 乔 中 ，EH 可 启动 成 虫 特 
有 行为， 羽化 时 激发 腹部 节 间 肌肉 的 程序 化 死亡 。 


1.3 分 子 生 物 学 


采用 专 TEAS EAR ST TBE CDNA SE, NE EH 的 cDNA 
Ti, H cDNA 序列 推导 的 EH 与 分 离 鉴 定 的 结果 完全 相同 。 

HEE A EH 基因 也 已 分 离 鉴定 〔Horodyski et al, 1989), EH 基因 在 单 倍 体 基 因 
组 中 足 单 找 贝 。 通 过 比较 cDNA 与 染色 体 DNA 序列 可 知 ，EH 基因 由 3 个 外 旺 子 组 成 。 
第 一 外 显 子 不 转译 ， 第 二、 二 外 总 了 编码 88 氨基 酸 的 EH 前 体 。 除 具有 EH 的 全 部 氨基 
酸 编码 和 外， 在 EH 肘 链 前 面 还 有 - 段 朴 水 性 信号 肽 。 

EH 在 民 虫 体内 含量 极 微 ， 纯 化 和 测定 结构 序列 须 用 大 基 材 料 ， 对 小 区 虫 是 不 可 能 
A ERR EH 有 广泛 的 交叉 反应 ， 涪 明 在 结构 上 的 保守 性 。 因 此 ， 可 利 册 | 种 昆虫 的 
EH 基因 去 分 离 其 他 昆虫 的 EH。 如 几 烟 草 天 亏 EH 基因 为 探 针 已 共 果 蝇 基 因 库 中 分 离 出 
RIR EH 基因 编码 C 末端 的 部 分 。 果 蜡 EH 的 C 末 端的 氨基 酸 序 区 和 烟草 天 胡 EH 的 相应 
部 分 约 有 70% 相 同 (Truman et al, 1990), 

在 此 基础 上 ，Horodyski 等 (1993) 的 进 - - 步 试 验 分 离 出 了 黄 狸 猩 果 山 的 EH 基因 和 和 
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cDNA， 推 导出 了 黄 猩 猩 果 蝇 EH 的 全 部 结构 。 比 较 推导 出 的 氨基 酸 序 列 A, OUR R 
$A EH SHWE ARAB EH 差异 很 大 ， 全 长 有 73 个 氨基 酸 。 介 在 肽 链 第 9 位 有 上 个 
潜在 的 内 切 和 蛋白 酶 解 位 点 ， 苦 在 翻译 后 加 工时 从 此 处 切 开 ， 则 黄 猩 狸 果 强 EH 也 有 62 个 
SEAR. 这 :具有 62 个 氨基 酸 的 黄 狸 猩 果 蝇 EH 与 烟草 天 蛾 的 EH 同 源 率 为 58%， 与 家 
dc) EH PRH 48%. 但 6 AERAR R ETE 3 种 昆虫 的 EH 中 均 相 同 , 表明 了 EH 
-级 结构 的 保守 性 。 他 们 进一步 研究 了 黄 狸 猩 果 蝇 EH 在 染色 体 中 的 位 置 ， 结 果 表 明 ， 此 
基因 位 于 染色 体 3 AFF OBE 和 2 之 间 。 
EH 是 较 大 的 肽 分 子 ， 并 在 一 定位 置 有 3 个 双 硫 刍 。 用 常规 技术 合成 比较 内 难 。 有 上 了 
EH 基因 ， 可 在 适当 的 表达 系统 〈《 如 杆 状 病毒 ) 中 合成 EH， 用 以 进行 结构 分 析 、 生 理学 
研究 、 受 体 分 离 等 。 最 近 ， 用 化 学 方法 合成 的 家 看 EH 基因 ， 在 大 肠 杆 菌 中 表达 ， 产 生 有 
生物 活性 的 EH. 将 所 得 的 EH 纯化 后 ,确定 了 3 个 双 硫 键 的 位 置 ， 并 证 明 CC 末端 的 4 个 
残 基 对 EH 活性 起 重要 作用 Kono et al, 1990), HAHA #E PH 基因 也 首次 在 酵母 系统 
中 成 功 地 表达 ， 帅 且 产 率 较 高 ， 纯 化 步 难 简易 。 纯 化 后 的 EH 具有 与 从 家 乔 脑 中 纯化 的 天 
然 EH 相同 的 牛 物 活性 (Hayashi ct 对 ，1990)。 所 有 这 些 ， 都 为 EH RAR IE 
实 的 基础 。 


1.4 ”分泌 细胞 


用 Northern 杂交 和 原 位 杂交 的 万 法 测定 了 烟草 天 峡 、 家 盘 和 黄 猩 独 果 蝇 EH 的 表达 ， 
结果 表明 ， 它 们 的 基因 全 部 是 单 捞 员 的 ，mRNA 存在 于 脑 内 特定 的 分 泌 细胞 中 ， 在 烟草 
天 峨 和 家 蛋 中 ， 位 于 脑 中 部 腹面 的 两 对 VW 型 神经 分 小 细胞 《VM 细胞 ) 是 EH 基因 的 表达 
场所 ，EH 的 mRNA 只 存在 于 这 两 对 VM 细胞 中 。 在 黄 狸 猩 果 蝇 中 ，EH 基因 的 表达 在 脑 
内 一 对 特定 的 神经 分 小 细胞 中 。 这 一 对 细胞 可 能 与 鳞 姑 目 昆虫 的 VM AD, AA 
有 2 分 支 其 中 1 分支 沿 中 枢 神 经 系统 延伸 至 腹 末 ， 另 1 分 支 则 延伸 至 环 腺 的 心 侧 体 中 ,、 

研究 表明 ，V M 细胞 的 轴 突 沿 着 中 枢 神经 系统 同 侧 向 后 延伸 ， 直 达 腹 林 神 经 节 。 从 
腹 未 神经 节 伸 出 后 终止 于 直肠 神经 ， 并 在 终止 处 形成 大 基 脱 大 结构 。 这 些 结构 叮 能 5 FH 
的 释放 有 关 . 在 脑 内 ，Y M 细胞 轴 突 其 有 位 十 同 侧 的 两 个 细小 分 支 。 在 尾 虫 变态 时 ， 
YM 细胞 形成 1 个 新 的 简 内 分 支 ， 这 二 对 分 支 延 伸 双 同 侧 的 心 侧 体 神经 (NCC 14 2) 并 
内 延 介 心 侧 体 ， 甚 至 有 少量 神经 纤维 穿 过 心 侧 体 调 到 达 咽 侧 体 ， 另 -- 些 则 穿 过 心 侧 体 后 与 
逆 走 神经 汇合 。V M 细胞 在 变态 时 形成 的 这 -新 的 脑 内 分 支 在 预 成 由 时 更 为 发 达 、 


1.5 释放 机 制 


EH 在 昆 求 的 整个 发 育 过 程 中 均 聚 积 于 脑 内 Y M 细胞 和 中 概 神经 系统 Y M 细胞 轴 突 
中 ,但 只 有 在 每 次 虹 皮 时 ，EFI 才 释放 到 血 淋 巴 中 和 中 枢 神经 系统 的 部 分 区 域 。 显 然 存在 
- 定 的 调控 因素 ， 控 制 着 EH 在 尼 虫 的 特定 发 育 时 间 释 放 ， 完 成 赔 皮 过 程 。 

研究 表明 ，EH 的 释放 由 每 次 锐 皮 时 晓 皮 激素 的 降低 而 激发 。 注 射 嫉 皮 酮 进入 凡 皮 前 
SRE sh, ERR RBK, VM 细胞 内 EH 的 释放 速度 也 随 之 降低 。 显 然 ， 阅 皮 
BAP BR, EH 释放 和 EH 靶 慰 敏感 性 的 提高 同时 出 现 是 保证 正常 晓 皮 所 必需 的 。 

EH 的 释放 位 点 随 皇 态 而 寞 。 在 幼虫 和 预 赚 暗 皮 时 ，EH 通过 中 槐 神经 系统 释放 到 血 
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WET, TPE BE LT Bee et, EH 则 通过 心 侧 体 释 放 。 这 与 YM SRD SD EB 
在 变态 时 的 变化 相 一 致 - 


1.6 作用 方式 


将 cGMP 注入 用 茶 碱 〈 磷 酸 二 上 酯 酶 抑制 剂 ) 预 处 理 的 烟草 天 蛾 腹部 可 引发 烟草 天 蜂 
BERIN, RI EH 对 神经 和 周 缘 靶 标的 作用 涉及 cGMP。 

EH 引起 cGMP 的 提高 在 不 同 的 昆虫 中 途径 不 同 。Marton 等 《1992) XRRR REH 
经 索 的 研究 结果 表明 ，FEH 通过 刺激 细胞 内 花生 四 烽 酸 的 释放 和 代谢 而 提高 细胞 内 cGMP. 
而 Shibanaka 等 《1993，1994) 对 家 蛋 的 研究 结果 却 表 明 ，EH 刺激 丢 标 细胞 内 的 如 醇 二 
太 酸 提高 ， 肌 醇 二 亿 酸 引起 街 离子 库 释放 大 量 的 钙 离 f， 后 者 激活 氧化 气 合 酶 产生 大 量 气 
化 氛 、 再 由 氧化 所 激活 乌 苷 酸 环 化 酶 合成 CGMP. 

在 烟草 天 蛾 中 ， 腹 神经 索 细胞 内 只 有 两 种 54 x 103u HERAA, RIMER GE 
GE EA (EGPs), i OP a RE EH 的 激活 下 磷酸 化 。 在 预 晴 期 的 体外 试验 中 ， 
这 两 种 蛋白 质 的 磷酸 化 程度 与 巴 晴 对 EH A SA SE SEB EE RL, 
是 EH 作 由 于 靶 标 细胞 的 最 后 一 个 坏 池 。 

从 以 上 试验 结果 可 知 ，EF 作用 于 讽 标 细胞 后 ， 引 起 细胞 内 cGMP 的 提高 ， 后 者 冉 刺 
W EGPs 的 磷酸 化 ， 从 而 激活 靶 标 细胞 ， 产 生 赔 皮 友 应 。 

除 引 发 赔 皮 作用 外 ， 赔 沈 激素 还 引起 运动 神经 的 变化 而 促使 蛋 蛾 科 成 虫 包 化 期 的 腹部 
等 癌 肌 退化 。 


1.7 其 他 昆 中 的 说 党 激素 


鳞 芭 日 昆虫 中 ， 除 了 烟草 大 蛾 和 家 番外 ，Schnee 等 《1984) 发 现 舞 毒 峨 中 枢 神 经 系 
统 和 血 淋 巴 中 均 具 有 EH 活性 。 这 些 粗 提 品 不 仅 能 激发 舞 毒 蛾 顶 成 虫 的 晓 吉 ， 而 且 能 促使 
MARRA. 此 外 ，Kataoka 等 (1987) IEX TWA RR, Eldridge 等 (1992) 证 
实 了 草地 贪 夜 蛾 对 烟草 闪 蛾 EH 的 活性 。 

Fraenket (1984) 把 即将 判 化 的 麻 蝇 《S.&uliatan ) 血 淋 巴 注射 到 同 种 麻 蝇 质 成 出 
的 体内 ， 可 以 明显 加 速 后 者 的 羽化 。 供 这 种 激素 的 性 质 以 及 与 EH 的 关系 ， 仍 术 见 报道 。 
WARR, ERI S. bullata H, AAT MBLAE WL (DAEM) 初步 降解 及 收缩 功能 的 衫 失 ， 
TI SBTC AT Lh 和 媒 充 过 程 中 头 嗓 放 的 个 信号 有 关 ， 若 提前 扎 颈 阴 止 这 一 信和 号 释放 至 
胸部 ，DAFMs 使 不 被 降解 。 推 测 这 一 信和 续 即 为 $. bullata 的 EH. 

通过 分 离 EH 的 基因 ， 证 实 EH 基因 的 表达 ， 应 用 烟草 夫 蛾 EH 抗体 识别 出 表达 细胞 
FIE, DRIEN EXER RRP A KEERA EH 存在 于 脑 内 1 对 特定 
的 细胞 中 。 在 羽化 前 ， 这 对 细胞 中 的 免疫 染色 反应 明显 下 降 ， 这 可 能 由 EH 释放 引 息 ， 从 
而 支持 了 EH 对 娆 过 的 激发 作用 。 预 成 虫 闪 部 和 漫游 期 幼虫 中 杠 神 经 系统 抽 提 物 可 明显 促 
HERRIA, EKT ARRERA EH 的 活性 。 ARE Ek Sh, 
既 示 发 现 其 EH ERARE, RTE SoH LS RAR EEE, 这 可 能 是 使 用 的 生 浏 方法 
PER. US, BOHRA BL EH 基因 缺失 的 果 电 品系 。 Alt, R EH 对 
本 身 的 生理 作用 仍 难 确定 。 
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GREFRIBL RC RR toh a, BARRAR Tr UA SS R SE OT a oe, 
2b AA PAH, A. Ge A BE ee EH 类 似 物 ， 这 
证 实 了 EH 存在 的 广泛 性 。 

Horodyski 等 《1993) RAF EME, AEE Rae REARS EH 已 知 
序 姬 设计 出 简 并 引物 ， 应 用 PCR 扩 增 技术 ， 以 染色 体 组 DNA 或 cDNA 为 模板 ， 从 多 种 屁 
虫 中 扩 增 出 了 EH 基因 片段 。 从 这 些 片段 中 推导 出 了 对 应 于 烟草 天 蛾 和 家 和 蛋 EH 的 22~ 48 
位 的 氨基 酸 残 基 (EH 核心 片段 )。 推 导出 的 10 种 昆虫 (包括 不 完全 变态 和 完 个 变态 类 ) 
的 对 应 肽 段 与 烟草 天 蛾 EH 相同 肽 段 的 同 源 率 从 59% -93% (图 6-7)。 这 一 核心 区 域 中 
有 11 个 氨基 酸 〈 包 括 两 个 半 胱 氨 酸 ) 在 测定 的 10 种 居中 中 完全 保守 。 埃 及 情 较 和 黄粉 虫 
FEH 基 四 的 这 段 核 苷 酸 序 列 从 染色 体 DNA 和 cDNA 中 均 已 扩 增 出 ,表明 这 两 个 种 中 编码 























这 段 肽 的 基 内 是 表达 的 。 
Manduca sexta KKMLGAWFEGPLCAESCIKFKGKLIPE 
Heliothis subflera =~ ~~ -~----~-------- T------- D 
Bombyx mori -=-F-P----S-------- AR--D--- 
Drosophila melanogaster -T---DY-Q-QT--L--L----- A--D 
Tenebrio molitor ---FOPY-~-Q@---DA-v----- I--pD 
Thermodia domestica ~ 7-7 F-P¥---Q---pa-v----- 1- 
Pteronarcys dorsata -- F-PY---Q@---~bda-y----- 1- 
Aedes aegypti -R-Y-TF-D-Q----aA-LE----1--p 
Locusta migratoria ---Y-PY---Q---DA-L--GĠG--MM-DÐD 
Acheta domesticus --FAPY---Q---n--y------ v 


图 67 几 种 昆虫 EH 22 -48 fie AE EEA SAE RRAK EH IREE 


2 赔 皮 激发 激素 


在 蛾 类 中 ,市 脑 合 不 并 经 心 侧 体 分 泌 的 赔 皮 激素 (EH) 启动 暗 皮 时 的 生化 和 生理 学 
变化 ,这些 变化 在 晓 皮 时 达到 最 大 。 昆 中 在 暗 皮 时 ， 总 是 表现 出 -系列 只 有 种 特异 性 的 晓 
皮 前 行为 和 赔 皮 行为 。 这 些 行为 程序 存在 于 中 枢 神 经 系统 中 ， 激 发 这 些 行为 程序 的 内 分 记 
信号 在 烟草 天 蛾 中 己 经 证 实 ， 为 赔 皮 激发 激素 (ETH). 


2.1 


细胞 定位 


Zitnan 等 (1996) 对 旷 皮 前 后 的 烟草 天 蛾 进行 免疫 组 织 化 学 染色 时 发 现 ， 在 烟草 大 蛾 
的 幼虫 、 旺 和 成 贝 中 几乎 每 体 节 均 存 在 成 对 的 内 分 泥 腺 一 表 气 管 脐 〈epitracheal glands 
EGs)。 这 些 EGs 共有 9 对 ， 分 布 于 前 胸 和 腹部 1 -8 节 、 各 体 节 的 EGs 无 论 大 小 和 形状 均 
有 变化 。 它 们 位 于 气门 附近 ， 附 生 在 气门 气管 分 又 处 的 内 侧 表 面 。EGs 最 显著 的 部 分 足 具 
有 1 个 白色 的 Inka 细胞 。 这 个 细胞 在 接近 赔 皮 时 体积 膨大 ， 不 透明 ， 直径 可 达到 250pm。 


用 4，6- 二 








氨基 -2- 茶 基 呵 噪 组 织 化 学 染色 和 用 凉 根 过 氧化 酶 和 软 栖 动物 小 分 子 心动 肽 


(small cardioactive peptide B) 的 抗体 免疫 组 织 化 学 染色 表明 ， 除 了 | 个 Inko 细胞 外 ,每 个 
EC; 至 少 还 具有 2 一 3 个 功能 木 知 的 小 增 脓 体 细胞 。 在 多 数 情况 下 ， 所 有 腺 体 细胞 成 为 1 
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R, 但 偶而 也 可 见 Inka 细胞 与 其 他 腺 体 细胞 分 开 。 预 成 虫 期 时 ， 小 型 腺 体 细 胞 在 变态 过 
EPPK, RAT TAIK Inko HR. BAM ZIG, Inka PAE), BEA, 
此 叶 对 软体 动物 小 分 了 心动 肽 上 抗体 的 免疫 反应 也 消失 。 这 些 结果 表明 inka 细胞 内 的 分 
WATER RE RE 

为 了 测定 Inka 细胞 在 赔 皮 过 程 中 的 作用 ,Zitnan 等 (1996) AA th ke EGs, H 
如 热 和 离心 去 除 蛋白 质 的 方法 分 离 出 糙 肽 液 ， 注 入 将 要 旷 皮 的 幼虫 、 蔬 师 和 预 成 虫 中 ， 
EGs 抽 提 物 在 注射 后 2~ 10min 内 便 能 激发 处 理 对 象 晓 皮 . 根据 这 一 功能 ， 斌 究 者 将 这 个 
肽 命名 为 烟草 天 蛾 赔 皮 激发 激素 ， 即 Mas-ETH。 


2.2 化 学 结构 


Zitnan 等 〈1996) 用 酸化 甲醇 (甲醇 :水 :乙酸 = 90:9:1) SUR BEBE MER AABN EGs， 
离心 后 保留 上 清 液 ， 蒸 发 溶剂 后 的 粗 酶 制品 ， 经 Microsorb C4 反 相 液 详 (RPLC) 分 离 后 ， 
待 到 1 种 纯度 达 95% AK, AMUSE RR, RAL Mas- PTH， 用 液体 次 级 离子 质谱 
《LSIMS) 分 析 表 明 ，Mas-ETH AFTR X 2 940.5u+0.1n, Edman 自动 降解 测序 仪 的 测 岩 
结果 表明 .这 昆 一 个 具有 26 个 氨基 酸 的 多 肽 〈 图 6-8)。 


10 
Ser-Asn-Glu-Ala-1I le-Ser-Pro-Phe-Asp~G|n-G| y-Met-Met-G ly~Tyr~Val-I le-Lys-Thr 
20 
Asn-Lys-Asn-] le-Pro-Arg-Met~ami de 


图 6-8 HUE KAHN SR Ae Ae CH OY AE 
CFR Sit OE AR Hk E h Mas- ETH 的 分 子 量 所 表明 (酰胺 化 Mas-ETH 计算 分 了 其 为 
2940. 44u), {E Zinan $ (1996) 还 是 通过 化 学 方法 进行 了 验证 ， 合 成 的 Mas-FTH 分 子 
量 为 2 940.4u+0.lu， 与 天 然 肽 分 子 量 非 党 符合。 通过 RPLC HARRERAN, te 
是 期 的 每 个 Inka 细胞 中 在 暗 皮 前 3 一 4h 达 10pmol。 由 十 每 个 预 晒 中 其 契 18 个 Inka 细胞 ， 
因此 每 个 预 晴 中 具有 180pmel 的 Mas-ETH。 如 果 骇 蠕 中 血 淋 巴 体积 为 1ml， 则 Mas-ETH 
的 生理 浓度 为 180nmol/L。 
C- 林 端的 3 个 氨基 酸 序列 为 PRMamide， 与 小 分 子 心动 肽 B 的 完全 相同 。 这 可 能 是 小 
分 心动 肽 也 抗体 在 Inka 细胞 中 有 免疫 反应 的 原因 。Mas-ETH 在 EG 腺 中 可 能 仅 由 Inka 
细胞 产生 ， 这 是 因为 ， 四 小 分 子 心动 肽 了 抗体 反应 仅 限于 Inka 细胞 中 ; 名 在 预 成 虫 中 ， 
EG 腺 中 其 他 腺 体 细胞 解体 ， 只 剩 下 了 lnka 细胞 ， 但 仍 具 有 Mas-ETH 活性 。 


2.3 生理 功能 


Ziman 等 《1996》 的 测定 表明 ，5 龄 幼虫 将 要 赔 皮 时 或 巴里 时 血 淋 巴 中 具有 Mas-ETH 
活性 。 在 晓 皮 前 行为 表达 时 收集 血 淋 巴 并 用 RPL 分 离 ， 分 离 成 分 用 电 奔 射 质谱 仪 测定 分 
FHA 2 945ut2u, 5 Mas-ETH 非常 相似 。 但 在 幼虫 暗 皮 前 8h， 肾 蜡 皮 前 3.5hp， 没 有 测 
到 Mas-ETH 活性 ,这 表明 Mas-ETH 只 有 在 激发 蜡 皮 的 时 候 才 适时 分 泌 于 血 淋 巴 中 。 

自然 状况 下 ， 烟 草 天 蛾 5 龄 幼虫 具有 典型 的 虹 皮 前 行为 ， 即 欲 晓 皮 时 胸 节 和 腹 节 出 现 
节律 性 的 背 腹 收 缩 。 收 缩 形成 的 皱 折 先 出 现 于 后 部 的 背 侧 面 ， 随后 向 前 扩展 ， 晓 皮 前 行为 
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持续 60 一 80min， 接 着 是 晓 皮 行为 ， 持 续 约 lOmin BER A EA URE hE 
征 。 这 种 收 册 波 也 是 先 出 现 于 后 部 ， 并 向 前 扩展 。Zitnan 4% (1996) 使 用 转 导 器 测定 体内 
具 力 变化 ,将 5 龄 幼 忠 和 预 肾 的 赔 皮 前 行为 和 赔 皮 行为 体内 压力 变化 定 景 化 。5 a oh 
皮 前 节律 性 的 背 腹 收缩 每 隔 10 一 12s 从 尾 全 头 进行 1 次 。 每 次 持续 时 间 Ss EA. 
SOpmol 的 Mas-ETH 注入 还 需 8h 才 展 现 晓 皮 前 行为 的 5 龄 幼虫 ， 注 射 后 2~10min, BS 
即 展现 赚 皮 前 行为 ， 收 缩 波 型 与 正常 展 现 暗 皮 前 行为 的 5 龄 幼虫 完全 一 致 。 赔 皮 行 为 由 后 
向 前 蠕动 的 收缩 波 每 20s -次 ,在 正常 5 龄 幼虫 赔 皮 前 行为 开始 后 1h 左右 出 现 ， 在 Mas- 
ETH 诱导 暗 皮 前 行为 并 始 乒 35 ~ 50min 开始 。 同 样 ，Mas-ETH 也 能 诱导 预 师 的 暗 皮 前 和 
WIID o 

将 Mas ETH ERSE 36h SRS 龄 幼虫 体内 ,6 ~10min MERREN, 1 
不 展现 赔 皮 行为 。 若 在 出 现 头 壳 钾 时 注射 Mas-ETH (5 龄 幼虫 赔 皮 前 34h), 40 i NB oe 
SERS AAA ETE BER AT 10 一 34h 注射 Mas-ETH 到 5 龄 幼虫 体内 ，5 此 幼虫 
终 现 晓 皮 行为 10 一 45min， 但 晓 皮 不 能 止 常 进行 。 若 在 晓 皮 前 6 一 10h 注射 Mas-FTH 到 5 
龄 幼虫 体内 ， 蚁 皮 行为 可 持续 近 2h， 具 全 能 蜡 去 部 分 表皮 。Mas-ETH 只 有 当 旧 表皮 完 个 
FEA CASE BL 6h)， 才 能 激发 成 功 的 赔 皮 。 

Mas ETH 也 能 激发 预 师 和 预 成 贝 赔 皮 。 预 师 在 正常 晓 皮 前 48h， 便 可 对 400pmol 的 
Mas-ETH 反应 。 嚼 然 伍 此 时 正 晴 的 赔 皮 前 行为 很 难 觉察 ,但 转 导 器 测定 表明 ， 注 入 Mas- 
ETH 数 分 钟 后 ,， 血 淋巴 上 计 力 便 呈 现 节 律 性 的 变化 ，50 ~90min GAARA. REEE 
常 羽化 前 24p， 便 能 对 1~-2nmol 的 Mas-ETH 反应 。 腹 部 的 环绕 运动 在 注入 后 3— 10min 
Wht, Gea TH IL, 2~ 3h 后 成 虫 出 壳 。 


2.4 HMEMEMKA 


MERRI Mas ETH 反应 的 敏感 性 发 生 较 早 〔 嫉 皮 前 1 ~2d)。 相 反 ， 对 EH KEUR 
ERAS. ERER 6~12h， 将 EH 注入 赔 皮 前 幼虫 中 仅 使 赔 皮 前 幼虫 展现 晓 皮 
前 行为 。 只 有 在 正常 晓 皮 前 6h 注射 EH， 才 激发 幼 虫 暗 皮 前 和 赔 皮 行为 。 如 果 EH 在 敏感 
期 开始 后 注射 ， 从 注射 到 激发 行为 反应 需 3h AA. EHA, ERE NA 8h 注射 EH 

会 激发 行为 反应 ， 反 应 滞后 140min。 预 成 虫 则 仅 在 正常 羽化 前 4h 接受 了 EH， 才 引起 
BER RA. Ziman 等 的 结果 显示 在 所 有 的 虫 期 ，ETH 激发 的 行为 反应 都 远 早 于 RH， 而 
H, Mas ETH 引起 反应 的 滞后 时 间 也 很 短 ， 只 有 2~ 10mins R, Mas ETH + Baie a 
行为 和 赔 皮 行为 的 直接 激发 者 ， 而 EH， 则 可 能 是 刺激 EGs 释放 Mas ETH 

为 了 验证 上 述 假设 ， 将 Mas ETH 用 于 离 体 中 枢 神 经 系统 ， 引 发 后 者 岂 脉 冲 暴 排 ， 这 
些 锋 排 显然 与 赔 皮 前 和 赔 皮 行为 有 关 。 解 剖 出 腹 端 神经 段 (AS、A6 和 A7)， BRERA 
HFA oR OP RE, ARER, 5 EA IR TE HS AK Bt f BB eT TR pg 
100nmol/L 的 Mas ETH 诱导 的 非常 相似 。 在 5 ASD ATE H SEE RT, BEERE Re 
体 诱导 ， 腹 神经 索 电 脉冲 暴 排 均 每 隔 10~ 12s 一 次 ， 每 次 持续 5~ 105, 类 伏地， 控制 幼虫 
赔 皮 行为 的 电 脉冲 在 活体 测定 与 离 体 情 况 下 与 18MOLAL 的 Mas-ETH 诱导 的 非常 相似 ， 
电 脉冲 暴 排 间隔 20 ~30s， 每 次 持续 20s。 激 发 蜡 皮 前 电 脉冲 暴 排 的 Mas — ETH 最 适 浓度 
低 于 激发 赔 皮 电 脉 串 暴 排 的 ， 激发 预 师 赔 皮 暴 排 的 浓度 更 高 达 1~5xMOLA。 这 表明 在 
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EGs 中 应 有 其 他 ETH 类 似 物 与 ETH -起 协同 作用 ， 这 一 点 已 由 Ziman 等 在 用 RPLC 分 离 Mas 
ETH 时 证 实 。 

Weeks 等 (1984) 和 Truman 等 (1978) 的 研究 结果 表明 ，EH (BPR Ei M hh tE 
物 ) 只 有 在 气管 系统 存在 ， 尤 其 是 气门 气管 完整 时 才能 激发 离 体 神经 索 的 电 脉冲 暴 排 。 由 
F EGs 附 生 于 每 节气 门 附近 的 气管 外 壁 ， 故 EH 的 活性 表现 要 求 气管 的 存在 可 能 是 需要 
EGs 存在 。Zitnan 的 试验 结果 也 证 实 ， 心 侧 体 抽 提 物 在 气管 系统 不 存在 时 ， 对 离 体 神经 索 
FEAL, AT CEPA A A AY PH EGs 存在 时 可 刺激 褒 体 神经 索 暴 排 赔 皮 前 或 暗 皮 电 脉 冲 。 

以 上 结果 表明 ，Mas-ETH BR SK Se ES, 5AN AAA BT FY en BK tHE, 
BTI T HA RE AEP BE Be BT POY TO EH 的 作用 秽 标 可 能 是 EGs， 直 接 
或 间接 地 刺激 Mas-ETH 的 释放 。 


2.5 其 他 昆虫 的 培 皮 激发 激素 


Zitnan (1989) MA (Gelleria mellonella) WIRE, (EF FRMFamide 抗体 对 
Sei UE FT Se A eB, WE FRMPamide QUIK CEA SS A, AE a oh 
A. SARA BEAT, TER TMU RA 1 个 大 型 的 、 染 色 很 深 的 细胞 MER 
皮 的 幼虫 、 晴 和 成 虫 中 却 不 具有 这 些 巨大 细胞 ， 故 明 这 些 细 胞 的 内 含 物 在 虹 皮 过 程 中 被 释 
放 ， 对 控制 赔 皮 有 一 定 的 作用 ， 俱 这 些 物 质 是 天 为 ETH， 仍 需 进一步 的 研究 。 


RIL ERR 


HEE, ELAR AQRTAEKE HA RAY, DAMA TG RY ANT AR (AKR BB ch 
WE). BRAC EM EAZH, REDE, RETIE, KHMER S 
2 Tel RE SOR. AA ik BP AE APT HR AR BE Lk ROLE EAI- FROL 
HRED. PRE AL BT HE EG ee EI, COR OM AR, J 
表皮 蛋白 的 氨基 发 生 反 应 ， 形 成 葵 醒 一 蛋白 质 复 合 物 。 这 -- 复 合 物 再 与 别 的 革 酸 反应 而 进 
- 步 氧化 使 元 种 蛋白 质 交 联 起 来 。 对 葵 二 醋 通 常 是 由 真皮 细胞 产生 的 ， 分 小 到 昆虫 表皮 里 
的 是 N 乙 酰 多 巴 胺 。 由 示 踪 试验 表明 ，N- 乙 多 巴 胺 在 表皮 便 化 期 进入 表皮 。 特 别 是 双 翅 
Fy BLS ET AEA BPS A BT AT, EDT BUR TRER AERO 

FETE FASS 2 Ce Re FREY, REA, ARENT aR -个 特殊 
BAF, Skt EPR eh FRR TN OY PTE AY, {8 Fraenkle $ 
EE, MRL Ee AS. LR Re oe 
BN. BAC F BR BSH CAMP 发 生 作用 ， 而 CAMP 还 能 加 速 吐 某 幼 虫 的 羔 化 
但 它 是 如 何 发 动 彝 化 作用 ， 上 日 前 仍 不 清楚 。 


1 发 现 


在 大 多 数 其 他 昆虫 中 ， 在 赔 皮 之 后 发 生 的 表皮 张 化 是 由 神经 分 泌 细胞 分 泌 的 激素 一 
HARR 《buzsicon) 激发 的 。20 世纪 60 ERP, W H Cottrell 和 美国 的 Fraenkel 和 
Hsiao 曾 同时 报道 ， 硝 蝇 科 成 虫 锐 皮 后 的 线 化 需要 一 种 血液 携带 因子 。 这 种 新 羽化 的 蝇 在 
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ERRO TGA St TE h, AK AR EEK IL Pht, BU beh 
生 。 BP CME SUA BE AR D Lk A Ae, RET -PRE H E ER E E 
TERHEL BEAL WRAY PR ARS, TEIG PAR RUE HM RE ho ah se 
有 靶 化 激素 。 它 主要 是 由 胸 腹 神经 节 释 放出 来 ， 这 种 激素 显然 是 一 种 多 肽 ， 其 分 子 直 为 
40x 10u, KEH (30~60 )x 10u, 已 报道 在 很 多 不 同 品 种 的 昆虫 体内 及 不 同 的 生活 期 
中 部 有 又 化 激素 

此 后 ， 又 在 双 杷 日 晴 中 发 现 一 种 晴 攻 化 因子 。 这 是 一 个 在 幼 证 中 合式 的 正 芋 化 激素 分 
子 量 更 大 的 《 约 300 X103u) 蛋白 质 。 这 种 激素 与 芋 虫 表皮 的 嗓 化 和 暗 化 过 程 有 关 。 它 能 
影响 羽化 后 昆虫 表皮 的 硬化 ， 内 表皮 的 沉积 、 水 分 挥发 和 气管 的 空 化 。 讼 化 激 索 现 已 谋 直 
RA. CEMA, HA0, WAH, MRA SR PR. 是 - -类 分 布 十 分 广泛 的 肽 类 激 


2 合成 部 位 


长 化 激素 合成 或 释放 部 位 依 昆虫 的 种 类 而 异 。 但 在 很 多 情况 下 发 现 合成 这 种 激素 的 部 
位 是 在 与 腹面 神经 节 链 相 联 的 围 脏 神经 血液 组 织 内 。 双 东明 师 的 俱 芋 因子 ， 足 在 幼虫 神经 
节 中 合成 。 对 其 他 昆虫 的 研究 结果 表明 ， 脑 和 胸 神 经 节 是 主要 分 洲 部 位 。 除 此 而 外 ， 美 洲 
SS EN RRR ASS AE A. CA AR PTT EL 
的 特异 性 。 

此 外 ， 钱 化 激素 作为 神经 调控 物 而 分 布 在 整个 神经 系统 中 ， 但 主旨 集中 在 脑 神经 分 小 
细胞 及 心 侧 体 ， 从 许多 屁 虫 的 欧 各 腹 神 经 节 释 放 人 血 淋 巴 ， 姘 皮 前 或 晓 皮 过 程 中 释放 出 
Ke 


3 生物 活性 


莱 化 激素 与 虹 皮 激素 不 同 。 央 为 它 诱导 的 硬化 作用 不 受 放 线 菌 素 的 影响 ， 也 就 是 党， 
它 没 有 激发 从 头 合成 种 酶 分 子 的 功能 。 它 的 主要 功能 是 增高 从 酪 氨 酸 人 成 相应 苯 醒 生生 
物 过程 中 -种 或 多 种 酶 的 活性 ， 从 而 导致 表皮 咎 白质 的 绝 化 反应 ， 


4 ”作用 模式 


很 多 种 类 昆虫 在 刚刚 阅 皮 后 进行 内 表皮 沉积 过 程 中 发 生 的 新 表皮 的 绝 化 作用 Canni- 
ng process), ATER RE Hl PET, SAMPLE MMR RLS, Ree 
皮 激 素 的 直接 作用 下 ， 由 昆虫 中 枢 神经 系统 特别 是 脑 合成 的 -种 高 分 子 量 (300 x 10%u) 
的 蛋白 质 ，… 皇 合成 就 释放 进 和 人 血 淋 巴 ， 并 使 蚂 表 皮 并 始 莱 化 ， 随 着 邦 化 结束 ， 其 滴 度 降 
ik. 

SEAGIG TE BLAS RES IE, RRA LEE, Re 
GA mL AG SS ESA. TE A AS Ie (R) 多 巴 胺 对 真皮 的 渗透 性 。 然 后 ， 
真皮 细胞 使 多 巴 胺 转变 为 N- 乙 栈 多 巴 腕 并 发 生 施 化 作用 。cAMP H 2E AU RE 
带 的 后 部 变 黑 ， 因 此 ， 推 测 缀 化 激素 可 能 通过 cAMP 发 生 作用 。 真 皮 细胞 内 cAMP 的 刺 
激 或 缀 化 激素 对 血细胞 的 刺激 作用 尚 林 开 清楚 。 旷 皮 后 ， 呈 化 激素 还 刺激 内 表皮 沉积 ， 吕 
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然 是 刺激 了 月 肪 体 所 进行 的 表皮 尝 白 合成 作用 和 CR) 苗 化 激素 被 吸收 后 促进 了 真皮 中 的 
看 白质 合 成 。 

里 睫 化 因子 的 主要 功能 是 提高 从 酷 氮 酸 合成 多 巴 胺 过 程 的 一 种 或 多 种 酶 的 活性 ， 从 而 
SSR BMG, OHS 佑 使 模式。 在 师 攻 化 过 程 中 ， 晴 靶 化 因子 可 能 作用 十 皮 
ANG EAR EPR REL, MATA Be PE CAMP, cAMP 肯 提 高 细胞 对 瞩 氨 酸 的 通 透 性 ， 并 调 
WME A RE Fl A Aa, FARER, PA, UO BR EARE 
HN TE AS SRR, — et cAMP 的 直接 作用 ， 另 -个 是 通过 对 蛋 
白质 合成 或 此 途径 中 必需 的 活性 蛋白 质 的 刺激 作用 ， 

RERE I M RRCA EE ALEA 了 上 相似， 并且 在 幼虫 阶段 也 具有 相似 的 
功能 。 但 其 作用 于 血细胞 而 并 非 皮 细 胞 。 室 化 激素 通过 刺激 cAMP MAR, cAMP 再 激活 
EERE, WHT cAMP 的 活化 的 伐 白 激酶 引起 血细胞 腊 咎 白质 磷酸 化 市 通 透 性 改变 ， 
促进 酷 氮 酸 进入 血细胞 ， 用 于 合成 多 巴 胺 。 多 巴 胺 由 血细胞 释放 进入 血 淋 巴 再 被 皮 细 胞 吸 
K, FERC AMAL PAE BR AGHA] N- 乙 酰 多 巴 胺 ， 最 后 进入 表皮 参与 表皮 的 医 化 作用 。 晓 应 后 ， 
昔 化 激素 制 激 脂 肪 体 蛋白 质 的 合成 和 真皮 中 蛋白 质 的 台 成 。 


第 十 节 ，” 促 性 信息 素 生 物 合成 神经 肘 


在 已 研究 和 鉴定 了 性 信息 素 (SP) 结构 的 240 SH BE Meh, LARRE 
于 腹部 第 8、9 节 节 辣 膜 二 的 性 信息 素 分 滋 腺 【SPG) RAPES (SP) 来 吸引 雄性 个 
体 ， 进 行 交 配 。 这 种 性 活动 常 具有 昼夜 节律 。 在 粉 纹 夜 姬 中 ， 高 滴 度 的 SP 一 直 存 在 于 腺 
体 中 ,但 只 有 在 晚上 才 被 输送 到 腺 体 的 表 而 而 释放 出 来 《Hunt et al，1990)。 在 美洲 棉铃 
BP, BEAR SP ARIN S0ng/ 崔 ， 以 后 逐渐 升 商 ， 第 3 晚 达 最 高 峰 ， 约 120ng/ 肉 ， 
召唤 活动 也 达 最 高 峰 ， 多 数 雄 峨 的 交配 便 发 牛 在 第 3 M (Callahan, 1958), LL Je RG ARI IY 
大 而 逐 降 。 在 第 3 晚 ， 天 黑 后 1hSP 开始 升 高 。 华 唤 活 动 也 同时 出 现 ， 天 黑 后 4~6hSP E 
HUSH Rw, AORTA SR, ERR 7h 两 者 同时 下 降 (Raina et al，1986)。 在 荷 
ZAER, S 含量 在 如 唤 前 最 大 ， 而 召唤 行为 的 发 生 引 起 其 滴 度 锐 减 《Webster et 
al, 1982). ÆE#FRH, S 泣 度 在 白 朋 时 达 最 大 ， 恰 好 与 它 的 交配 期 相遇 (Giebultowicz 
etal, 1992; Tang] Det al，1992)。 可 见 ， 蛾 类 的 性 行为 总 是 与 SP 生物 合成 和 释放 时 期 
相 偶 ， 表 明 存在 一 种 控制 SP 生物 合成 和 释放 的 机 制 。 这 促使 了 大 量 屁 虫 学 家 、 生 物化 学 
家 和 分 子 生物 学 家 的 研究 ，10 多 后 的 努力 基本 阐明 了 蛾 类 对 Sb 合成 和 释放 的 激素 调控 。 


1 发 现 与 组 织 定位 


首先 报道 神经 内 分 泌 对 SP 释放 控制 的 是 Riddiford 和 Williams (1971)， 他 们 研究 殿 
LAER AL STH RDS BL, MHA TARE AERAR SP 的 释放 。 脑 信 
息 传 导 刺 激 心 侧 体 后 ， 由 后 者 释放 -- 种 激素 ， 如 摘 去 心 侧 体 一 咽 侧 体 复合 体 或 切断 心 侧 休 
MATAI, UA BURR ROA AKER, SOME RRR ROA INES RRR 
A HAR ABR, TUR AMAR. HALL MERS. 量 显 著 下 降 ， 
这 可 能 是 由 于 缺少 神经 信号 或 神经 激素 的 控制 《Carde et al, 1980). Hollander 和 Yin 
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(1982) 对 舞 毒 蛾 的 研究 结果 表明 ， 包 括 脑 在 内 的 前 段 中 枢 神 经 与 SP 的 释放 密切 相关 。 
ARMEE SP 的 释放 无 关 ， 切 断 腹 末 神经 节 前 的 神经 索 使 SP 的 合成 和 分 泌 量 大 大 降低 
(Tang et al，1987)。 这 些 结果 均 表 明 由 脑 控 制 的 一 种 神经 传导 或 神经 激素 控制 SP 的 合成 
和 /或 释放 。 

贷 部 结扎 的 美洲 棉铃 虫 肉 蛾 不 能 产生 SP， 而 注射 劳 肉 蛾 的 脑 一 咽 下 神经 节 复合 体 
《BrSOG) ARATAKE SP 的 产生 。 分 离 的 成 虫 脑 和 咽 下 神经 节 勾 浆液 存 1 虫 当量 / 肉 时 
分 别 引 起 25% 和 75% 的 扎 颈 上 肉 峨 释放 SP， 而 分 离 的 幼虫 脑 和 咽 下 神经 节 勺 浆液 分 别 引起 
0% All 100 % FL 30H RARE HEC SP，1 虫 当 基 的 蛾 或 幼虫 的 啊 下 神经 节 匀 浆液 的 刺激 活性 分 别 
为 140.3ng 或 33.7ng。 高 效 气相 色谱 分 析 表 明 ， 这 是 分 子 质量 为 4 200u 左右 的 化 合 物 ， 
能 被 凌 肽 酶 Y 和 TPCK 蛋白 酶 分 解 ， 表 明 该 化 合 物 是 存在 于 咽 下 神经 节 的 肽 类 ， 称 为 
“Sete fa BRA WA BLE AK” (Pheromone Biosynthesis Activating Neuropeptide, PBAN) 
(Raina et al, 1987). Ma (1996) 的 生 测 结果 表明 ， 美 洲 棉铃 虫 的 Br-SOG 复合 体 和 心 
侧 体 具有 最 大 刺激 活性 ， 而 其 他 神经 节 也 有 - 定 的 活性 。 对 3 A RO eR 
TÈT ELISA 定量 分 析 进 一 步 证 实 了 上 述 结果 。Ma 等 《1994) 采用 Northern 杂交 法 ， 
测定 了 美洲 棉铃 虫 神经 系统 各 部 分 中 编码 PBAN 的 mRNA 含量 ， 结 果 表 明 ， 阳 性 反应 只 
FETA AATE, TOUR, R. 、 咽 侧 体 和 腹 神 经 党 内 区 无 反应 ， 证 实 了 Hez-PBAN 
的 合成 部 位 为 咽 下 神经 节 。 而 其 他 部 位 的 PBAN 或 其 类 做 物 均 是 运输 所 致 。Ma 等 
(1996) 采用 PBAN 抗 血清 进行 免疫 细胞 化 学 分 析 ， 结 果 表明 ， 在 咽 下 神经 节 中 存在 3 组 
免疫 反应 性 〈PBAN-ir)， 分 别 位 于 控制 上 颗 、 下 响 和 下 展 的 神经 原 节 ， 上 颖 细胞 群 包 含 4 
个 PBANrir 细胞 ， 位 于 咽 下 神经 节 前 部 。 下 侨 细 胞 群 则 包含 8 一 10 个 PRAN-ir 细胞 ， 形 
成 咽 下 神经 节 中 最 明显 的 一 样 PBAN-ir 细胞 ;下层 细 胞 群 包含 4 个 PRAN-ir 细胞 ， 其 中 1 
对 很 大 ,而 男 1 对 较 小 ， 故 在 横 截面 上 较 难 发 砚 。 下 层 的 PBAN-ir 细胞 伸 出 轴 突 到 心 侧 体 
和 邻近 动脉 的 NCC- 了 神经 案 ， 其 他 2 组 PBAN-ir 细胞 则 将 轴 突 伸 向 下 颈 神 经 和 腹 神 经 
索 。 


























同样 ，Sreng (1990) 将 组 织 匀 浆液 注入 扎 颈 的 欧洲 玉米 嵌 崔 蛾 ， 测 定 促 SP 牛 物 
合成 作用 ， 结 果 表 明 肉 、 雄 屿 和 幼虫 Br-SOG 均 有 显著 的 刺激 活性 。Ma 等 〈1995》 的 斌 
SO 220], WOW OKI 3 日 龄 肉 蛾 -11- 十 四 燃 醇 醋酸 酯 含量 约 8.47ng/ 腺 ， 去 头 后 SP 下降 
到 检测 不 出 的 水 平 (<0.3ng)， 若 注入 1 蛾 当量 的 啊 下 神经 节 匀 浆液 或 4pmal 的 Hez- 
PBAN， 可 恢复 去 头 肉 蜂 的 SPARKE (分 别 达 10.84ng 和 9.15ng)， 但 注射 腑 、 血 液 和 
生理 盐水 均 不 可 恢复 SP 的 合成 能 力 。 表 明 PBAN 的 存在 部 位 为 喘 下 神经 节 。 解 剖 分 离别 
下 神经 节 各 部 位 分 别 生 测 和 免疫 细胞 化 学 分 析 ， 进 一 步 吉明 在 咽 下 神经 节 中 同样 存在 3 组 
免疫 反应 性 PBAN-ir 细胞 一 一 SMd、SMx 和 SLb， 所 处 部 位 与 美洲 棉铃 虫 相 似 。 其 中 
SMd 2 & 4 > PBAN-ir 细胞 ， 其 轴 突 后 促 与 SMx HSE AR; SMx 由 8~ 10 个 PBAN-ir A 
胞 组 成 ， 这 些 细胞 的 轴 罕 伸 向 后 背 方 , 与 SMd 轴 突 融合 ， 融 合 后 ， 轴 罕 生 出 一 侧 突 通 向 
心 侧 体 神经 3， 主 干 侧 伸 后 分 为 两 支 ， 通 往 下 蜂 和 沿 腹 神 经 索 后 延 。 后 延 轴 突 在 每 一 腹 神 
经 节 中 形成 大 量 端 处 ， 终 止 于 腹 末 神经 节 。SLb 由 2 个 PBAN-ir 细胞 组 成 ， 其 辖 突 通 向 心 
侧 体 神经 3 而 在 心 侧 体内 形成 大 量 端 从 。 相似 的 PBAN-ir 细胞 在 烟草 天 蛾 和 甘蓝 夜 虐 、 马 
THERE, EHARA AAEE EBL (Tips ct al，1993)。 Marco # (1996) 用 
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ELISA 法 分 析 了 S. Zittoralis 中 PBAN-ir EERE. HRR WE HS ASE. BrSOG, M 
AMD PRED SRA RAE E PBAN-ir 阳性 反应 。Saito F (1993) 应 用 Northern 4¥ 
交 法 分 析 了 家 蛋 神 经 系统 各 部 分 中 编码 Bom-PBAN 的 mRNA 的 含量 ， 结 果 参 见 DH 

Srong 等 (1990) 用 生理 盐水 分 别 抽 提 飞 蝗 脑 、 心 侧 体 、 咽 侧 体 、 咽 下 神经 节 、 视 
叶 、 额 神经 节 、 胸 部 神经 节 和 腹部 神经 节 ， 注 人 扎 颁 欧 洲 玉米 蜡 中 ， 发 现 脑 、 心 侧 体 、 
咽 俩 体 、 咽 下 神经 节 和 胸部 神经 节 抽 提 物 具有 明显 的 刺激 活体 。 用 甲醇 液 抽 提 具 活性 的 
5 种 神经 组 织 分 离 的 上 清 液 发 控 出 甲醇 后 重新 溶 于 生理 款 水 ， 注 入 测定 ， 结 果 脑 类 去 了 
刺激 活性 ， 咽 侧 体 中 活性 最 高 。 切 断 心 侧 体 、 咽 制 体 和 咽 下 神经 节 的 连接 神经 NCAL 和 
NCA2， 无 任 刹 神经 联系 的 咽 侧 体 Bd 后 仍 表现 出 相似 的 刺激 活性 ， 而 心 侧 体 、 咽 下 神经 
节 话 性 下 降 ， 表 明 咽 侧 体 为 合成 场所 。 咽 出 体 抽 提 物 加 热 到 TOOT 5min 仍 保持 同样 的 刺 
激活 性 ,但 在 37 心 下 用 蛋白 了 水 解 1h， 活 性 则 完全 消失 。 表 明 在 飞 星 中 ， 这 些 类 似 物 
HARZ. 

此 后 ， 昆 虫 学 家 们 先后 在 21 PPh (Raina A K, 1993) ATIS, S, ZMK 
AE Nh HLT PRAN 或 其 类 似 物 的 促 SP 活性 。 钱 究 范 围 涉 及 鳞 怒 日 伐 蛾 科 i 
RE KERE, BMRA, EHS URE RL, SER AAS ee K PE 
和 经 济 昆虫 


2 分离、 纯化、 分 子 克隆 及 生理 功能 




















2.1 分 离 、 纯 化 


1989 年 ， 为 了 分 离 与 纯化 美洲 棉铃 虫 Br-SOG 复合 体内 的 PBAN, WET 2 万 个 峨 
头 ， 用 气相 色谱 3 次 纯化 后 ， 采 用 Edman 降解 序列 分 析 仪 同时 结合 质谱 仪 证 实 ， 得 到 1 
个 分 千 质量 为 3 900u， 含 有 33 个 氨基 酸 的 多 肽 ， 称 为 Hez-PBAN (Raina et al，1989)。 随 
Wi. Kitamura (1990) 等 从 60 万 个 家 重头 中 纯化 到 两 个 活性 肽 ， 分 别称 为 Bom-PBAN T 
和 Bom-PBAN || a HP Bom-PBAN I 也 由 33 + aE REAL RR, 799% 43 Hez-PBAN FW, 
Bom-PBAN I WRA 34 个 和 氨基酸， 除了 N- 端 多 ! 个 Arg 外 ， 其 他 氨基 酸 与 Bom-PBAN | 
KERE. Kitamura 等 认为 ， 前 体 分 于 在 翻译 后 加 工 中 的 差异 导致 了 不 同 的 Bom-PBAN 
结构 。 此 后 ，Matsumoto % (1992) 又 从 东方 粘 贝 幼虫 的 头 中 分 离 纯 化 了 1 个 具有 18 个 
REM SAK, PA Poo PP. KAR SAAB ARIE SP 合成 活性 。 这 3 AIK 
的 C- 端 均 酰胺 化 ， 且 具有 5 个 特定 氨基 酸 序列 。 mE, MEER BOSOG 中 分 离 到 1 个 分 
TEHA 3 500u 的 对 烟 芽 夜 蛾 有 很 高 生物 活性 的 多 肽 Led-PBAN ， 氨 基 酸 序列 分 析 表 明 与 
Hez-PBAN 和 Bom-PBAN 结构 相似 ， 含 有 33 个 氨基 酸 、 与 Hez-PRAN 和 Bom-PRAN 工分 
HAA 81.8% A 66.7% GYR (Masler et al, 1994), 

Bom-PBAN 和 Hez-PBAN 的 N- 端 序列 与 胰岛 素 样 生 长 因子 本 (GE) 有 一 定 的 同 源 性 
(Kitamura et al，1989)。 这 两 个 肽 的 C- 端 的 5 个 特定 氨基 酸 序 列 与 从 飞 蝗 中 分 离 出 的 促 肌 
有 (Lom-MT- I) 相同 CNachman et al, 1991; Schoofs et al, 1990), 4 个 与 从 马 得 拉 费 
°F 27899 LemPK (Holman et al, 1986) 相同 ， 其 中 Pss-PT 的 C- 端 的 5 个 特定 氨基 酸 
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序列 与 Lem-PK 完全 一 样 。 
2.2 分 子 克隆 


Hez-PBAN 的 基因 最 早 由 Davis (1992) 部 分 失 隆 和 测定 。 对 克隆 出 的 基因 部 分 测 
序 表 明 ， 在 14 位 氨基 上 难处 有 一 -0.63kbp 的 内 合子 将 PHAN 基因 分 为 两 段 。PBAN AE 
列 前 是 1 个 含有 10 SRK, BA FSPRL 结构 ,其 后 紧 跟着 Gly-Arg-Arg WE {Y 
点 ， 在 PBAN 序列 之 后 也 共有 Gly-Arg 加 工 位 点 ， 紧 接 此 加 工 位 点 之 后 是 1 个 8 个 氨基 版 
AK HOC ALA PBAN 序列 C- 端 的 5 个 特定 氨基 酸 序列 FSPRL。 

与 此 同时 ，Eom-PBAN 的 cDNA 的 碱 基 全 序列 的 克隆 、 测 序 让 Sato $ (1993) 和 
Kawano 等 (1992) 同时 完成 ， 研 究 结果 参见 DH 一 节 。、 

比较 DavisSato 和 Kawano 的 结果 可 知 ， 两 者 存在 着 很 大 的 差异 : 站 编码 Hcz-PBAN 
的 基因 起 始 密 码 子 为 GTG， 而 不 像 其 他 真 核 咎 物 一 样 为 ATG。 若 将 GTG 翻译 为 Val 而 不 
作为 起 始 密 码 子 ， 则 此 基因 可 向 上 游 延伸 出 31 个 氨基 酸 。 这 31 个 氨基 酸 中 有 两 个 含有 保 
守 序 列 FXPRL 的 肝 类 ， 分 别 对 应 家 蛋 的 oxSGNP 和 B-SGNP。 可 网 ， 此 项 修改 其 为 合理 。 
但 作 此 变动 之 后 ， 其 上 游 再 也 找 不 到 起 始 密 码 子 。 加 可 读 框 大 小 着 异 显著 。 去 除 内 合子 
后 ， 编 码 Hez-PBAN 的 基因 仅 编 码 70 个 氨基 酸 ， 远 小 于 编码 Bom-PBAN 的 基因 ， 这 表明 
Davis (1992) 克隆 出 的 可 能 只 是 编码 Hez-PRAN 基因 的 一 部 分 。Ma (1994) 对 
H.zea 脑 - 咽 下 神经 节 的 mRNA 的 Northern 杂交 证 实 编码 Hez-PBAN 的 mRNA 全 长 
0.75kbp， 远 大 于 已 分 离 出 的 编 但 Hez- PBAN 基因 的 可 读 杠 ， 从 而 让 实 了 上 上述 扒 

由 二 上述 原 因 ，Ma (1994) 重新 对 编码 Hez-PBAN 的 cDNA 进行 了 克隆 (图 6- 
9)。 结 果 表明 cDNA 的 最 大 可 读 框 编码 194 个 氨基 酸 。5”- 端 起 始 密 码 子 于 始 全 Leu-20 
ARR RBA ta Sik, E Gly-21 之 后 为 一 潜在 前 切 位 点 。 此 位 点 之 后 为 -一 含有 24 
个 氨基 酸 且 具有 FXPRL 结构 的 多 肽 PGN-24; 全 长 33 个 氨基 酸 的 Hez-PBAN 位 i Leu 
127 至 Lew159, 其 N- 端 具有 3 个 碱 性 氨基 酸 Gly-Arg-Arg 组 成 的 能 切 位 点 ，C- 端 则 有 由 2 
个 碱 性 氨基 酸 Gly-Arg 组 成 的 酶 切 位 点 ; 紧 接 Hez-PBAN 的 下 游 是 . -同样 具有 FXPRL 保 
守 序 列 的 含有 8 PAER Hk PGN-8，PGN-8 下 游 紧 接 加 工 位 点 Gly-Arg; 紧 接 Her- 
PRAN 的 上 游 是 两 个 由 加 工 位 点 Gly-Arg 分 并 的 同样 具有 FXPRL 保守 序列 的 肽 PGN-17 
和 PGN-7， 分 别 合 有 17 和 7? 个 氨基 酸 残 基 。 与 编码 Bom-PRAN 的 cDNA 完全 相似 ， 编 码 
Hez-PBAN 的 cDNA 在 PGN-24 与 PGN-? ZEIA PGN-8 之 后 ， 分 别 具 有 全 长 为 44 个 氨基 
酸 和 23 个 氨基 酸 残 基 的 肽 。3”- 端 的 非 翻译 区 具有 3 个 AATAAA 共有 区 各 典型 的 Poly 
(A) 尾 端 。 

由 于 Davis 等 在 分 析 克隆 出 Hez-PBAN 基因 时 ， 发 现 了 - -0.63kbp 的 内 合子 的 存在 。 
为 了 让 实 Davis 等 的 结果 ，Ma (1994) 通过 由 编码 Hez-PBAN 的 cDNA 序列 确定 的 多 
个 专 -性 引物 对 美洲 棉铃 贝 基因 文库 进行 PCR 扩 增 ， 分 段 分 析 扩 增 的 阳性 产物 ， 证 实 了 
在 此 基因 中 存在 5 个 内 含 子 ,将 cDNA 的 最 大 可 污 杠 分 为 6 个 外 王子 ， 结 果 见 表 6-11。 出 
ROU 可 知 ，Davis 等 发 现 的 内 合子 是 基因 中 的 内 含 4， 他们 所 克隆 出 的 基因 部 分 位 十 
AF 34521, 
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TGATTT CCATCGTTCATTCCAAG ATG TTC AAT CAA ACT CAG TTG TIT GTT TIT 30 
CT Met Phe Asn Gln Thr Gln Leu Phe Val Phe 10 


4 
CTC GCT GTA TTC ACT ACG AGC AGT GTT TTA GGG AAT AAC AAT GAT GTT AAG GAT 84 
Leu Ala Val Phe Thr Thr Ser Ser Val Leu{Gly Asn AsnjAsn Asp Val Lys Asp 28 


GGC GCA GCG AGT GGA GCT CAC AGC GAC CGA CTA GGT CTT TGG TIC GGT OCC CGC 138 
Gly Ata Ala Ser Gly Ala His Ser Asp Arg Leu Gly Leu Trp Phe Gly Pro Arg 46 





CIC GGC AAG CGC_TCG CTC AGG ATA TCT ACC GAA GAT AAC AGA CAA GCA TFC TTC 192 
LeufGly Lys Arg]Ser Leu Arg Tle Ser Thr Glu Asp Asn Arg Gln Ala Phe Phe 64 


AAA TTA CTC GAA GOC GCC GAC GCT TTG AAA TAC TAT TAC GAC CAG CTA CCT TAT 246 
Lys Leu Leu Glu Ala Ala Asp Ala Leu Lys Tyr Tyr tyr Asp Gln Leu Pro Tyr 82 


D 

GAG ATG CAA GCT GAT GAA CCT GAA ACC AGG GTC ACC AAG AAG GTG ATC TIC ACC 300 

Glu Met Gln Ala Asp Glu Pro Glu Thr Arg Yal Thr[Lys Lys]Val_ Ile Phe Thr 100 
RST 


CCC AAG TTA GGC GAG AGC CTC GCA TAC GAT GAC AAA AGC TIT GAG AAC GTG GAG 354 
Pro Lys Leu[Gly Arg]Ser Leu Ala Tyr Asp Asp Lys Ser Phe Glu Asn Val Glu 118 


-T 
TTC ACG COC AGA CTC GGC AGG AGA CTG TCC GAT GAT ATG CCT GCC ACC CCC GCT 408 
Phe Thr Pro Arg Leu[Gly Arg Arg]Leu Ser Asp Asp Met Pro Ala Thr Pro Ala 136 


GAC CAG GAA ATG TAC CGC CAA GAC CCT GAA CAG ATT GAC AGC AGG ACA AAG TAC 462 
Asp Gln Glu Met Tyr Ary fos oS Glu Gin Tle Asp Ser Arg Thr Lys Tyr 154 
TTC TCC CCA AGG CTC GGC AGA ACC ATG AAC TFC TCA CCA CGA CTC GGC AGG GAA 516 
Phe Ser Pro Are LoulGly Arg]Thr Met Asn Phe Ser Pro Arg Leu[Gly Arg]Glu 172 


PGN-8 
CTG TCT TAT GAT ATG ATG CCA AAT AAA ATC AGG GTA GTC AGG AGT ACA AAC AAA 570 
Leu Ser Tyr Asp Met Met Pro Asn Lys Ele Arg Val Val Arg Ser Thr Asn Lys 190 


ACG CGA TCA ACA TAATTTGGAGCAAAAACAAGACGCAAAGCTAGTCTAACCTCAAAATTTTTATAAAA 638 
Thr Arg Ser Thr ++ 194 


OGTGTTATITTGGACGAAATAATGTACTGTITTGTATAATAAGT ATTATTAAATAATATTAAAAATTAGTATT a 1 
TTGTOGAAATAAAGGCTTAAGATAT (pol yA) 




















图 49 Hi Hee PHAN M cDNA TIMA FREE (ERY ERAS PRAS) 
表 6-11 Hez PBAN 转录 单元 的 POR 扩 增 产物 








肉 含 了 ARIAT BR ds Chp) 对 庶 的 cDNA 大 小 (bp) ALAS Aly (bp) 
1 #1 500 l 195 - 8 1300 
2 4740 151 约 590 
3 666 166 500 
4 724 157 632 
5 739 187 582 











比较 编码 Hez-PBAN 和 Bom-PBAN 的 基因 产物 J 知 ， 前 激素 AAR ea i TL MA PE 
ne Tee ene NAT 个。 其 中 5 个 具有 FXPRL 保守 序列 ， 分 属 
家 盔 和 美洲 棉铃 由 的 这 5 PKA LAR ES OR, mH RAIRA K 








M 
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2.3 生理 功能 


2.3.1 促 SP 生物 合成 作用 


PBAN 的 生物 活性 是 多 方面 的 ， 最 主要 是 刺激 产生 SP. Teal (1989) 和 Raina 等 
(1991) 在 白天 将 PBAN ERA H. zea BR, NST RA ER EER SP 提 
前 到 白天 。 同 样 ，Raina (1994) 将 PRAN HEA TERT IR H. zea HAR, SLT 
趴 峨 在 白昼 产 牛 SP。 注 射 1 个 美洲 棉铃 虫 3 日 龄 肉 娥 的 BrSOG 复合 体 的 粗 提名 浆液 ， 可 
SABER (轴线 所 紧 颈 部 使 PRAN KARR BR) 的 SP 释放 水 平 《Raina et al, 
1989)。 大 约 2 一 4pmol 的 合成 Hez-PBAN 可 使 扎 头 肉 峨 达到 相似 的 SP 释放 水 平 《Raina et 
al, 1987). RH Sk AEM BrSOG 中 PRAN FP RAW 2~4pmol, Rafaeli F (1990) 对 
棉铃 虫 的 研究 表明 ，BrSOG 复合 体 匀 浆 液 可 刺激 离 体 SPG 从 头 合 成 SP 的 主要 成 分 一 一 
ZIL ARRE, A CERA ARA, M 9pmol/ 腺 的 Hez-PBAN 和 同伴 浓度 的 激 
脂 激素 刺激 离 体 SPG， 结 果 表 明 ，Hez-PBAN 刺激 组 放射 强度 显著 高 于 其 他 组 。 利 用 气相 
和 高 压 液 相 分 离 ， 根 据 组 分 的 保留 时 间 判断 ，8#C- 酯 酸 钠 的 主要 合成 产物 为 Z-11- 十 六 燃 
RE. Hez-PBAN 对 棉铃 虫 离 体 SPG 的 最 住 刺激 时 间 是 如 入 后 4h， 剂 量 -反应 曲线 为 典型 的 
Logistic 曲线 ， 最 大 反应 剂量 始 于 5pmol/ 腺 ， 之 后 反应 趋 于 平稳 。 与 美洲 棉铃 虫 的 剂量 反 
应 非常 相似 。 若 将 PRAN 注入 处 于 光照 期 的 活体 棉铃 虫 体内 、th 后 SPG 中 Z-11- 汪 六 烯 
ERRERA, R -水平 可 持续 2h?， 以 后 缓慢 下 降 (Ralaeli et al, 1997), 4 
S. littoralis 的 6 龄 幼虫 的 血 淋 巴 或 头 的 提取 物 注入 H. peltigera 肉 蛾 中 ， 引 起 了 后 者 SP 
的 产生 。 表 明 幼 虫 体内 也 上 只 有 PBAN 类 似 物 活性 。Ma 等 (1996) 用 离 体 美洲 棉铃 虫 腹部 
测定 了 分 别 含有 8、7、18、23、5 和 33 个 氨基 酸 的 PGN-8、PGN-7、PGN-18、PGN-23、 
FSPRLamide 和 Hez-PBAN 对 SP 产生 的 刺激 活性 ， 结 果 表 明 ， 它 们 在 10pmol 或 更 小 浓度 
时 均 有 显著 的 刺激 人 作用。 同样， 在 对 家 鼻 试 验 时 发 现 ，Bom-PBRAN I MI. DH. a. B. Y 
SGNP FRESA — EHIE SP 合成 和 释放 作用 ， 其 中 B-SGNP 的 活性 其 至 高 于 Bom- 
PBAN, 

合成 HezPBAN 的 保留 时 间 与 自然 状态 下 的 相差 很 大、 推测 从 BrSOG 中 纯化 的 Hez- 
PPAN 的 2 个 甲 硫 氨 酸 残 基 《5 和 14 位 ) 可 能 被 氧化 《Raina，1986; 1990)。 含 有 3 个 四 
WARRI Bom-PBAN I 的 氧化 产物 的 生物 活性 是 未 被 氧化 的 10 倍 (Kitamura et al, 
1989)。 相 似 的 结果 也 在 Hez-PBAN 对 美洲 棉铃 虫 的 生 测 中 发 现 〈Raina，1991)。 但 Hez- 
PBAN 氧化 产物 对 大 棉铃 虫 《 Heliothis peltigera) FGM (Gazit et al, 1990), 4 FH N-P ai 
88 ZS SIEN) Hez-PBAN 还 原 ， 又 可 恢复 其 对 大 棉铃 虫 的 活性 。 

结构 与 活性 分 析 的 研究 表明 ，C- 端 的 5 个 特定 氨基 县 序列 对 活性 表达 很 重要 ，C- 端 氨 
基 酸 倒 位 的 Hez-PBAN 活性 降低 到 原来 1/100 一 /1 000 (Raina et al, 1990; 1991). N- 
序列 ， 本 身 虽 无 活性 ， 但 对 PBAN 完全 发 挥 效 果 也 是 必需 的 。Kitamura 等 (1989) 报道 ， 
RA N- 端 的 Bom-PBAN 虽 具 有 活性 , 俱 比 全 肽 活性 低 。 对 于 Hez-PRAN，C- 端 的 5 个 特 
定 氨基 酸 已 能 显示 活性 ,增加 到 6 个 氨基 酸 或 用 人 D- 荣 丙 氨 酸 桂 代 [- 茶 两 氨 酸 显示 相同 的 
活性 。 但 这 3 个 肽 的 活性 内 只 有 全 肽 的 1710。C- 端 的 6 个 氨基 酸 组 成 的 肽 在 大 棉铃 虫 上 
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完全 失 活 (Gazit et al, 1990). Nachman Æ (1991, 1993) 报道 TPRL 其 有 1 型 B- 折 元， 
这 可 能 是 PBAN 受 体 所 需 的 空间 结构 。 

Hez-PBAN 的 中 间 序 列 (15 ~19 氨基 酸 ) 碳 端 酰胺 化 后 在 Lpmol 时 显示 出 很 强 的 生物 
活性 。 但 在 高 浓度 下 则 完全 失 活 。Bem-PRAN 相应 的 氨基 酸 序 列 ， 在 16 和 17 位 工具 有 不 
同 的 氨基 酸 ， 对 美洲 棉铃 虫 基本 无 活性 (Raina et al，1992)。 这 表明 了 中 问 序列 的 种 间 特 
异性 。 


2.3.2 控制 表皮 色素 


PBAN 又 称 为 暗 化 红 化 激素 (Melanization and Reddish Colouration Hormone, 
MRCH)， 能 刺激 表皮 暗 化 和 细胞 红 褐 色素 的 产生 。Altstein 等 (1994) 以 Hez-PBAN 为 搞 
体制 成 了 抗 血清 ， 并 应 用 ELISA 法 检查 了 海 灰 起 夜 屿 色 多 型 与 PBAN 的 关系 。 结 果 表 明 ， 
幼虫 头 内 PBAN 类 似 物 随 龄 期 增 大 而 增加 ， 且 其 含 章 总 是 淡色 幼虫 明显 大 于 深 色 幼虫 ， 
至 6 龄 时 两 者 含量 分 别 达 634fmol/ 头 和 313fmol/ 头 ， 而 血 淋 巴 中 单 头 饲 养 的 幼虫 《淡色 幼 
H) PBAN 类 似 物 含量 〈138fmol/ 头 ) 明显 低 于 拥挤 的 幼虫 〔 深 色 幼 虫 ) (268fmol/ 头 )。 
这 一 结果 说 明 PBAN 与 海 灰 翅 从 蛾 幼虫 的 色 多 型 有 关 。PBAN PAPE PR, 2ER 
位 点 ， 控 制 幼 贝 的 暗 化 。Hiuma 等 1984) 研究 表明 ， 十 字 花 科 粘 忠 的 表皮 暗 化 由 来 源 于 
咽 下 神经 节 的 唯一 的 神经 激 率 控制 。Ogura 等 《1975) 探知 粘 虫 表皮 的 暗 化 和 体 壁 中 的 赤 
袜 色 素 由 脑 一 心 侧 体 一 咽 侧 体 复合 体 和 嘿 下 神经 节 所 决定 。Matsumoto $ (1981) 证 明 将 
家 看 或 粘 虫 的 及 或 咽 下 神经 节 提取 液 注入 劳 氏 粘 虫 、 灰 矮 夜 蛾 和 十 字 花 科 粘 虫 ， 导 致 了 这 
些 幼虫 的 表皮 畏 化 。Matsumeto 于 1981 年 和 1988 年 首先 确定 了 粘 虫 和 家 乔 暗 化 红 化 激素 
(MRCH) 的 特征 。 并 于 1990 年 鉴定 出 了 家 答 脑 提取 物 中 MRCH 的 初级 结构 。 这 是 一 个 
具有 33 个 氨基 酸 残 基 的 多 肢 ， 与 家 价 中 的 PBAN I 完全 同 源 ， 与 Hez-PBAN 具有 80% 的 
同 源 性 。 自 然 的 和 人 工 合成 的 家 和 PBAN (MRCH) 在 幼 期 使 用 时 控制 幼虫 的 体 色 ， 丰 成 
虫 期 使 用 时 控制 SP 分 涪 。 表 明 Bom-PBAN 是 在 不 同 虫 期 显示 不 同 作用 的 同 种 神经 肽 。 


2.3.3 TRH 


在 家 看 中 ，PGNs 中 有 一 个 肽 被 称 为 滞 育 激素 DH EKA 17 PARR, MER 
有 FXPRLamide RFF, CERERE NEEME (Sato et al, 1993). HE, Bom- 
PHANI、8、y-SGNP 对 家 乔 的 胚胎 法 育 也 有 -- 定 的 诱导 作用 ,但 活性 要 小 得 多 。DH、 
Bom-PBAN I 、B 和 y-SGNP MRS BIE S519 1, 130. 500 和 1 050pmol/ 虫 。 


2.3.4 HAMA KA 
PBAN 还 能 刺激 后 肠 和 输卵管 上 肌肉 的 收缩 。 
3 释放、 传递 与 靶 标 














3.1 Bay 
咽 下 神经 节 和 心 侧 体 中 存在 高 活性 的 PBAN。 前 者 的 活性 至 暗 期 时 下 降 ， 后 者 活性 则 








216 BAR 昆虫 的 神经 肽 


上 升 。 如 Ma (1996) H ELISA 方法 定量 分 析 了 美洲 棉铃 虫 肉 、 雄 蛾 BrSOG 和 心 侧 体 
PBAN 的 变化 ， 结 果 表明 ， 进 入 上 暗 期 前 4~ 5hBr-SOG 复合 体 中 含 是 最高， 至 进入 暗 期 前 
0.5h 心 侧 体 含量 天 高， 出 BrSOG 含量 下 降 。 暗 期 1 一 1.5h 和 2 一 2.5h 的 抽样 结果 表明 ， 
前 者 进一步 下 降 ， 而 后 者 稳步 上 升 。 梭 蛾 中 也 发 现 了 相似 的 变化 。Ramaswamy 等 (1995) 
发 现 ， 处 于 暗 光 周期 的 美洲 棉铃 由 ， 每 头 峻 蛾 血 淋 巴 和 血清 中 具有 10fmol Hez-PBAN 活 
性 。ELISA 免疫 反应 分 析 亦 表 明 ， 每 头 峻 蛾 中 页 淋巴 中 具有 SS- 一 10fmol 的 PBAN 类 似 物 活 
性 。 推 测 PBAN 由 咽 下 神经 节 合成 ,传输 至 心 侧 体 后 ， 在 夜晚 通过 神经 血 器 官 释 放 至 血 
BH. MA. Zea 蛾 血清 中 PRAN 类 似 物 进行 了 进 -- 步 分 析 ， 其 活性 组 分 在 Centron-3 滤纸 
过 滤 的 滤液 中 , 分子量 不 足 3 000u， 且 所 有 活性 均 由 在 HPLC 分 析 中 保留 时 间 为 37.5min 
的 单一 组 分 显示 ， 而 人 工 合成 的 Hez-PBAN 分 子 量 为 3 900u， 过 沽 时 处 于 Centron -3 型 滤 
纸 的 残渣 中 ， 存 HPLC 分 析 中 保留 时 间 为 42min。 可 见 ， 万 .zea 血清 中 的 PBAN 类 似 物 
并 非 Hez-PBAN， 是 其 降解 产物 还 是 同 功 肽 仍 需 研究 (Ramaswamy et al, 1995). 

DERMEE FO AHR SCHR IEA Ze DOCH FE UIE TK, SBI] dz 
MAREA E- 11-1 DGS AAR 9 ARH 7 Sng 和 0.24ng， 移 除 2 AER CCCA 复 
合体 引起 了 E-L1--+ AE AR AA PE, MEEA JH 也 不 能 恢复 SP 的 合 
成 ， 而 从 须 部 切断 腹 神 经 索 或 移 去 用 神 经 索 均 不 影响 SP 的 合成 《Ma et al，1995)。 可 见 ， 
在 欧洲 主 米 蜡 体 内 ，PBAN 通过 心 侧 体 释放 进入 血 淋 巴 ， 通 过 血 淋 巴 直接 传递 到 SPG 
上 。 

在 其 他 种 类 的 蛾 中 也 发 现 了 类 似 的 结果 。 如 Fabrias 等 (1994) 用 ELISA 和 离 体 SPG 
的 活性 测定 表明 处 于 暗 期 的 S. littoralis WER ILIKE: P RA 5 ~ 10fmol 的 PBAN 类 似 物 活 
‘TE. Jacquin 等 《1994》 在 处 于 暗 期 的 十 字 花 科 粘 虫 峻 帕 血 淋巴 中 也 发 现 了 PBAN 类 似 物 
的 活性 。Aitstein (1993) 将 PBAN 抗 血清 注入 大 棉铃 虫 的 血 淋 巴 中 ， 封 团 了 PBAN 在 
活体 蛾 内 的 促 SP 活性 。Jurenka 等 〈1991) 检测 到 红 带 卷 哦 血 淋 包 中 较 低 的 PBAN 活性 。 
但 Rafaeli 等 (1991) 对 棉铃 虫 的 免疫 细胞 化 学 分 析 结 果 表 明 ，ir-PBAN 在 白 异 存在 于 腹 
未 神经 节 ， 而 在 血 淋 巴 中 却 检测 不 到 。 其 原因 可 能 是 由 于 释放 至 血 淋 巴 中 的 PBAN 有 限 ， 
加 之 采样 量 仅 为 血液 的 一 部 分 ， 故 活性 较 低 。 

此 外 ，PBAN 类 似 物 在 多 种 蛾 中 还 存在 于 幼虫 血 淋 巴 中 ， 如 Altstein 等 《1994) 在 
S. littoralis 和 大 棉铃 虫 6 龄 幼虫 血 淋 巴 中 发 现 了 共有 生物 活性 和 相同 免疫 反应 的 PBAN 
类 似 物 的 存在 。 

EREE, Hollander 和 Yin (1982) 报道 ， 移 除 趾 末 神 经 节 或 腊 林 神经 节 的 后 自 
MAR, Mit TERM BMT (Calling behavior) 和 SP 释放 ; 而 移 除 脑 或 切断 腹 末 
神经 节 的 前 端 神经 索 只 阻止 了 SP 的 释放 而 未 阻止 召唤 行为 ， 这 一 实验 结果 表明 脑 与 SP 
的 释放 有 关 。 之 后 ，Hollander 和 Yin (1985) $PR ERS REONE. OR SULA FE AS eS 
制 SP 的 释放 ， 而 完整 的 围 咽 神经 连锁 对 于 SP 的 释放 是 必 不 可 少 的 。Tang (1987) 的 
实验 说 明 ， 脑 的 神经 性 输出 对 舞 毒 战 SP 的 产生 和 释放 都 是 致 关 重 要 的 。 在 他 们 的 实验 
中 ， 切 断 腹 末 神 经 节 的 前 端 神经 索 使 SP 的 释放 量 从 25ng 降低 到 8.7ng。 据 此 ， 他 们 认为 
没有 内 分 泌 或 神经 内 分 泌 物 控制 SP 的 产生 。Raina (1987), Masler 和 Raina (1993》 报 
i, FEER BrSOG 粗 提 物 可 激活 美洲 愧 铃 虫 的 SP 释放 ， 但 扎 贫 阻止 了 舞 毒 峨 SP 的 产 
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生 ， 电 这 不 能 被 注射 HezPBAN 所 恢复 。 

Thyagaraja (1994) 的 实验 表明 : DHFR SP 的 产生 主要 由 头 内 促 激 素 因 子 所 控 
制 。 去 头 的 肉 战 其 SP 及 其 分 泌 腺 均 处 于 误 问 状态 ， 而 片 ， 与 其 他 蛾 类 相反 ， 这 一 状态 并 
不 能 被 BrSOG 的 匀 浆 物 或 人 工 合成 的 PBAN 所 恢复 (2. 5ng， 对 照 0.3ng， HARRE 
著 )。 人 名 上 腹 神经 索 的 切 渐 阻 直 了 SP APE. OM RS BR, TEST PBAN 于 去 头 的 
狂 毒 峨 中 大 幅度 恢复 SP 的 产后 (4.8ng， 对 照 0.3ng， 二 考 差 异 显著 )。 这 暗示 着 神经 
fy UT OT Bas A Ae Se SE SL IK) PBAN 提供 了 一 个 进入 神经 索 的 通道 ， 且 直接 将 PBAN 
送 人 切 斯 腹 神 经 索 后 段 。 将 PBAN EHA HGR YAY a OR A, HT ha 
SP 的 产生 ; 但 切 源 从 腹 末 神经 节 发 出 的 神经 或 者 移 除 腹 末 神经 节 后 ， 肖 注射 PBAN， 并 
不 显著 提高 SP 的 产生 。 以 上 结果 说 明 在 舞 毒 娥 中 ， 促 SP 产生 因 闻 通过 腹 神经 索 而 传导 。 

这 两 种 结果 似乎 矛盾 ， 可 能 是 三 毒 娥 与 美洲 棉铃 贝 对 PBAN 的 传递 机 制 不 同 而 造成 
的 。 用 免疫 细胞 化 学 的 方法 分 别 观察 了 美洲 棉铃 虫 、 槐 铃 虫 、 欧 洲 玉米 嵌 和 舞 毒 蛾 的 神经 
AG, BRA, ALAR PBAN-ir 触 突 在 心 侧 体 和 腹 神 经 索 中 均 存 在 (Kingan et 
al, 1992; Ma et al, 1995; 1996; Rafacii ct al，1991)， 但 不 同 的 虫 种 只 有 [种 传递 机 制 
EEA. ERA BY, PRANAB PMS HEE, HMR RR FRE (Ri- 
ana and Menn，1987)， 通 过 血液 传输 。 以 这 种 方式 传递 PBAN DAO. EEE 
if, PBAN 通过 腹 神 经 索 传递 。 此 外 ， 浅 褐 革 着 赋 也 以 这 种 方式 传递 。 


3.2 作用 靶 标 


PBAN 的 作用 划 标 随 不 同 的 虐 类 而 异 。 有 些 蛾 类 PRAN 并 不 直接 作用 于 SPC， 腹 未 神 
经 节 在 PBAN 与 SPG 的 联系 中 起 着 重要 的 中 介 作用 ， 可 能 是 PBAN 刺激 腹 末 神经 节 释 放 
另 一 类 化 学 信息 物质 ， 而 后 者 则 激活 SPG 的 生物 合成 。Thyagaraja (1994) 用 电 刺 激 
经 去 头 和 切断 腹 神 经 索 处 理 的 舞 毒 峨 的 腹 末 神经 节 ， 导 致 促 信 息 素 活性 的 产生 。 切 断 从 腹 
末 神 经 节 发 出 的 神经 或 者 移 除 腹 末 神经 节 后 ， 再 注射 PRAN， 并 不 显著 提高 SP 的 产生 。 
表明 上 腹 末 神经 节 的 存在 对 PBAN 活性 表现 是 必 常 的。 研究 表明 ， 浅 神 苹 卷 织 的 PBAN 通 
过 腹 神 经 索 传输 至 复合 神经 节 ， 后 者 释放 章 包 胶 ， 作 用 于 SPG。 这 与 在 舞 毒 峨 上 的 实验 
结果 相似 。Marco 等 《1996) 切断 S .iittoralis 的 腹 未 神经 索 减 少 了 SP 的 产生 。 

但 Ma 等 (1995) 的 试验 表明 ， 从 颈 部 切 斯 腹 神 经 索 或 移 去 腹 神 经 索 均 不 影响 PBAN 
刺激 欧洲 玉米 蜡 对 人 性 信息 素 的 合成 【Ma ct al，1995)。 可 见 ，PBAN 直接 作用 于 SPG 上 。 
Rafaeli (1990) 用 棉铃 贝 br SOG 的 甲醇 提取 液 或 入 工 合成 的 Hez-PBAN Hiii ep k 
离 体 SPG 从 头 合成 SP， 表明 PBAN 直接 作用 二 SPG。 相 似 的 结果 还 由 Alstein 等 在 大 棉 
铃 虫 上 得 到 。 

Jurenka 等 《1991) 的 研究 表明 ， 红 带 卷 叶 蛾 的 性 信息 素 合 成 刺激 因子 除了 PBAN 外 ， 
还 需 另 一 存在 于 交配 砷 中 的 活性 因 地 。 移 除 交 配 可 或 Br-SOG 均 导 致 SP 浓度 的 下 降 ， 这 
种 下 降 不 被 注 人 的 PBAN 所 恢复 ， 新 羽化 的 峻 蛾 对 PBAN 刺激 无 反应 ，5 日 龄 峻 蛾 的 提取 
物 却 刺 激 SPG 合成 SP。 随后 的 研究 表明 ， 交 本 囊 提取 物 刺激 离 体 腺 体 合成 Spb， 并 证 实 了 
这 -刺激 因子 为 肽 类 (Fabrias et al，1992)。， 他 们 据 此 认为 ， 由 Br-SOG 释放 出 的 PRAN 
刺激 交配 厢 ， 由 后 者 释放 交配 赛 促 性 信息 素 肽 (BPP), BPP 再 作用 于 SPG 而 刺激 SP 的 
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需要 恒定 的 激素 刺激 。 而 PBANKRRALES, MAA SRA, BPP 的 存在 则 很 
好 的 解决 了 这 一 问题 ， 这 也 许 足 红 带 着 叶 蛾 进化 了 这 一 机 制 的 原因 。 


3.3 MMe 

















3.3.1 生物 胺 


Teal (1989) FI Christensen 等 《1991) 将 章鱼 胺 注射 人 暗 期 中 的 烟 芽 做 蛾 导致 了 
SP 的 产生 。 同 时 ， 在 早期 对 烟 芽 讼 同 的 离 体 腹部 遂 向 腹 未 神经 节 的 腹 神 经 索 和 连接 腹 
木 神经 节 和 SPG 的 周 缘 神经 进行 电 刺激 也 引起 了 SP 的 产生 ， 表 明 PBAN 的 作用 可 能 通过 
章鱼 胺 中 介 。 

对 其 近 缘 种 美洲 棉铃 虫 (于 .zea ) 的 试验 却 得 到 了 彼此 矛盾 的 结果 。Christensen 等 
(1992) 的 结果 表明 章鱼 胺 能 刺激 2 ARR SP 的 产生 ， 介 不 能 刺激 3、4 H ESAR a IR REG, 
学 过 程 ， 在 整体 锯 中 这 种 刺激 作用 早 显著 的 线性 关系 ， 而 对 离 体 腹部 却 表 现 “全 或 无 ”的 
效应 。 因 此 ， 兴 为 PBAN 刺激 腹 未 神经 节 ， 由 后 者 遂 过 附着 于 SPG 上 的 神经 究 触 释 放 瘟 
鱼 胺 而 控制 SP E, Jurenka 等 《1991) 对 3 日 龄 晤 的 试验 结果 表明 ， 章 色 胺 不 刺激 
SP 的 产生 。Ramawamy 等 (1995) 的 进一步 试验 表明 ， 章 鱼 胺 也 不 刺激 2 日 龄 娥 产生 
SP， 注 射 Hez-PBAN 和 章鱼 胺 颜 颜 剂 mainserin 或 Hez-PBAN 和 血 利平 的 混合 物 ， 克 论 是 
整体 蛾 还 是 离 体 腊 部， 均 不 影响 Hez-PBAN 对 SPG 的 刺激 作用 ; Hez-PBAN 进入 离 体 腹 
部 并 不 引起 SPG ARRAZA (TAG) 章鱼 胺 浓度 的 升 高 ， 但 刺激 了 SP 浓度 的 上 升 。 相 
反 ， 章 鱼 胺 进 人 离 体 腹部 后 升 高 了 SPG 和 TAG 的 章鱼 胺 浓度 ， 但 并 不 刺激 SP 的 产生 。 
这 表明 Hez-PBAN 对 SPG 的 刺激 作用 是 直接 的 ， 不 需 章 鱼 胺 中 介 。 这 一 矛盾 结果 仍 需 进 
一 步 试验 ， 如 鉴别 刺激 SP 的 物质 的 受 体 来 澄清 。 

Rafaeli 等 《1995) 以 棉铃 虫 离 体 SPG 为 材料 的 研究 却 表明 ， 类 肾上腺 素 能 促 效 剂 章 
鱼 胺 抽 制 PBAN 的 促 性 信息 素 作用 ， 使 棉铃 虫 性 信息 素 的 主要 成 分 分 1 十 六 烯 醛 的 合成 
量 显著 下 降 。 以 棉铃 虫 离 体 SPG 为 材料 的 进 - 步 试验 表明 ， 类 肾上腺 素 能 促 效 剂 章鱼 胺 、 
酪 氮 种 clonidine 在 浓度 为 075M、10-7M 和 10°°M 时 便 能 观察 到 显著 的 抑制 作用 ; 类 肾 
上 腺 素 能 封闭 剂 芬 妥 胺 、 育 享 宾 在 < 10-sM 时 便 能 抵消 酷 胺 对 PBAN 活性 的 抑制 作用 ， 
至 10 M 时 作用 更 大 ， A-RA EO AG Et PAT) SRK 1076M 时 可 抵消 10-4M 的 
clonidine 对 PBAN 活性 的 抑制 作用 。 同 样 ，clonidine (10 3M) 可 明显 抑制 PBAN 对 活体 
肉 峨 的 促 性 信息 率 作 用 (Rafaeli et al，1997)。 


3.3.2 得 离子 和 cAMP 


对 棉铃 虫 的 离 体 腺 体 的 生 测 结果 表明 ， 与 Br-SOG 的 提取 物 一 起 温 育 的 腺 体内 的 
cAMP 比 对 照 高 出 28 Ho BIRR (ok AE MEAN AE ZE BY 1 种 CAMP 酶 抑制 剂 )、8- 省 - 
cAMP、 异 丁 基 - 甲 基 黄 嗓 叭 具有 同样 的 促 SP HEHE, Ti 8- 省 -cGMP 却 无 活性 (Rafaeli et 
al, 1989). Bile Fl Hez-PBAN #48 Br-SOG 提取 物 的 研究 表明 ， 7pmol 的 Hez-PBAN {E 49 
MLAS CAMP #8785 T 230% , #8 cAMP 在 PBAN 作用 中 的 介 导 作用 (Rafaeli et al, 1990). 

















第 十 节 促 性 信息 素 牛 物 合成 神经 肤 ”219 





Jurenka 4 (1990) 对 美洲 棉铃 虫 的 研究 评 明 ， 毛 喉 素 、8- 溴 -<cAMP H N-E E cAMP 
可 显著 刺激 SPG 合成 SP 

Teal (1989) 和 Christensen 等 (1991) 试验 结果 表明 ，PBAN 刺激 SP 的 合成 还 需 
钻 离 子 的 存在 。 问 样 结果 也 由 Jurenka 等 (1991) 在 美洲 棉铃 虫 上 得 到 。 他 们 的 试验 结果 
KH, ARAME R TI PBAN 刺激 离 体 美洲 棉铃 虫 SPG 的 活性 是 必须 的 。 而 钙 离 子 阴 断 
州 ， 如 鱼 离子 、 锰 离子 可 明显 的 抑制 PBAN 活性 。 这 进步 支持 了 钙 离 子 对 PBAN 刺激 
作用 是 必须 的 这 一 结论 。 直 于 毛 喉 素 、8- 省 -cAMP 和 N-E CAMP 在 无 细胞 外 钻 离 子 的 
情况 下 仍 具有 刺激 美洲 棉铃 忠 SP 合成 的 活性 ， 推 测 钙 离子 的 作用 可 能 是 参与 激活 腺 昔 酸 
环 化 酶 (Jurenka et al，1991)。 

Jurenka 等 《1994) 对 红 常 善 叶 峨 的 离 体 腺 体 的 试验 表明 ， 细 胞 外 钙 离 子 或 钙 离 子 载 
体 A23187 可 显著 刺激 PBAN X BPP 的 活性 ， 而 钙 离 子 通道 无 机 封闭 剂 钴 、 铜 、 镍 可 封闭 
钻 离 子 的 刺激 作用 。cAMP 类 似 物 8- TEA CAMP (8BziN-cAMP) 在 无 细胞 外 钙 离子 
时 对 SP 合成 有 显著 的 刺激 作用 ， 以 0.5 和 1.0rmmolAL 刺激 活性 最 高 ， 钙 离子 存在 可 增加 
刺激 活性 。 

根据 以 上 结果 ，PHAN 作用 于 SPG 的 方式 为 ， PBAN 与 细胞 膜 上 的 特定 位 点 结合 
制 激 细 胞 膜 上 的 钙 离 子 通道 ， 足 够 的 钙 离 子 进 入 细胞 后 激活 位 于 膜 上 的 腺 并 酚 环 化 酶 ， 合 
W cAMP, cAMP 刺激 酶 系统 合成 SP。 

{EYE S.ditura 中 ，Matsumoto 等 (1995) 用 离 体 腺 体 分 析 了 PBAN 活性 的 细胞 间 信 
号 传递 却 得 到 了 另外 的 结果 。 他 们 的 分 析 去 明 ， 离 了 霉 素 〈 钙 离子 载体 ) 单独 使 用 便 可 刺 
SP 的 产生 ， 而 LaCl ( 钙 离 子 通道 封闭 剂 )， 玛 -7 、trifluoperazine (EAE Ha A), 
NaF, SER EAS ( 碰 酸 栈 酶 捉 制 剂 ) 却 阻止 了 TKYFSPRL-NH, (PBAN 的 -- 部 分 ) 
对 离 体 腺 体 的 活化 作用 。 但 毛 吃素 (cAMP ERMAR), TARER (PMA) ($8 
激酶 〇 活化 剂 ) FUER BEE RE PIE Ge FAR BE ESP 的 产生 。 这 一 结果 表明 钴 离子 / 钻 调 蛋 
BAREA, MEMES T PBAN 活性 的 细胞 间 信 号 传递 。 

ERED, Orewa (1996) 将 离 体 SPG 与 TKYFSPRL-NH。(PBAN 的 C- 未 端 部 
分 ) 一 起 温 育 时 ， 棕 榈 酰 辅酶 A 转化 成 相应 的 C16 醇 。 这 种 转化 可 被 抑制 剂 EDTA, La- 
Cl, W-7, trifluoperazine, IJR, NaF 和 compactin 抑制 ， 而 当 SPG 义 浆 液 与 棕 
TEAM A 和 NADPH 一 起 温 育 时 ， 售 榈 酰 辅 酶 A 的 转化 可 被 compactin, W-7 和 triflu- 
operazine 所 影响 ， 但 不 被 EDTA、LaCly、 对 硝 基 革 磷酸 和 NaF 抑制 。 这 表明 compactin 、 
W-7 和 trifluoperazine 直接 抑制 脂 酰 辅 矿 A 还 原 酶 的 催化 步骤 ， 而 EDTA、LaCl 、 对 硝 基 
ESRA NaF 则 影响 PRAN 活性 的 信号 传递 的 其 它 生 化 步骤。 


3.4 作用 方式 


像 许多 生物 合成 一 样 KEN SP 生物 合成 经 过 -系列 步骤 ， 其 中 有 2 个 关键 性 的 酶 
系统 起 着 主要 作用 ， 即 微粒 体 B- 氧 化 酶 和 All 脱毛 奚 系统 。 前 者 引起 每 次 2 个 碳 的 碳 链 缩 
得， 后 者 则 在 碳 链 的 11 、12 位 产生 不 饱和 键 。 在 家 奏 中 ，SP 的 生物 合成 路 线 为 ， 乙 醚 回 
敌人 ~ 十 六 酸 酯 ~ (2) -A-t ARRE (E, Z) -10，12- 十 六 二 烯 酸 -1- 醇 (看 醇 )。 
Arima 等 《1991) 将 SP 前 体 物 (4C- 十 六 酸 注 入 去 头 家 看 体 内 ， 再 注入 PBAN 或 生理 盐水 ， 
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观察 PBAN 对 SP 会 成 链 上 的 作用 位 点 。 结果 表明 在 两 种 处 理 中 ，(E, 2Z )-10，12- 十 六. 
烯 酸 栈 升 高 的 同时 ，(2Z )-11- 1- 六 烯 肯 醋 并 没有 减少 ， 表 明 PBAN 并 不 控制 十 六 酸 向 (E, 
ZZ)-10，12- 十 八 二 燃 酸 的 转化 。 但 PBAN 的 存在 是 去 头 家 蛋 合 成 盔 醇 所 必需 的 。 从 以 上 
结果 Arima 等 认为 ，PBAN 主要 控制 乙酰 辅酶 A 的 还 原 。 在 S. littoralis 中 ， 用 2H 标记 的 
前 体 物 研究 PBAN 对 SP 合成 的 控制 ，SP 主要 成 分 为 《Z，E)》-9，11- 十 四 碳 ARZE 
Fis. WRR PRAN 让 要 控制 脂 欧 辅酶 A 的 还 原 . 在 红 带 卷 叶 蛾 中 ，PBAN 的 控制 位 点 
ER A FIR D EH AR (Tang et al, 1989; Jurenka et al, 1991a). Jurenka 等 
《1991) 对 美洲 棉铃 虫 的 鲜 究 结果 表明 ，PBAN 的 存在 与 否 并 不 影响 SP 合成 链 ， 但 航天 地 
降低 了 (Z )-1I- 十 六 烯 烷 的 合成 量 。 因 此 ， 他 们 认为 ，PBAN 的 影响 步 驴 点 在 脂肪 酸 合成 
前 ， 这 与 家 重 的 结论 一 致 ， 中 同 Zhao Chenghuo 等 (1996) 对 亚洲 卡 米 竖 的 研究 亦 与 此 
致 。 

在 Heliothis Bl Helicoverpa BP, SP 的 主要 成 分 为 (Z )-11- 十 六 烯 烧 ， 这 由 相应 的 醉 
氧化 而 成 。 在 去 头 大 粮 铃 虫 中 ， 十 六 烯 酸 酯 含 基 下 降 ， 而 十 六 酸 含量 变化 不 大 。 根 据 以 上 
结果 ，Altstein 等 《1990) 认为 ，PBAN 影响 了 合成 链 上 的 ALAA; 在 十 字 花 科 粘 虫 中 ， 
PBAN 的 影响 步骤 是 从 十 六 酸 至 (Z )-11- 十 六 烯 醇 后 不 是 随后 的 步 最， 在 Chrysodeixis 
chalcites 中 ，PBAN 影响 ALL 位 脱氧 。 
， 从 以 上 结果 可 知 ，PBAN 对 SP ORME ARBRE. FECT, 
-是 控制 乙酰 辅酶 A 转化 为 脂肪 酸 ， 另 一 是 控制 脂肪 酸 的 ALL 位 脱氧 。 


4 活性 和 释放 的 调控 


PRAN 任何 时 候 均 发 块 存在 于 BrSOG 中 (Raina and Menn，1993)， 俱 只 有 在 暗 期 才 
开始 释放 (Raina and Menn，1987)。 在 美洲 棉铃 虫 中 ，PBAN 的 释放 可 被 外 部 环境 如 交 
FU). 、 温 度 和 饲养 香味 等 激发 。 

Thyagaraja 等 《1994) (SEERA, WUT PSE, PEST PBAN 于 去 头 的 舞 毒 
蛾 ， 吕 大 幅度 恢复 SP 的 产生 (4.8ng， 对 照 0.3ng，- 二 者 差异 显著 ); HPCE PRAN 送 
人 切断 腹 神 经 索 的 后 段 、 将 PBAN 注射 人 腹 未 神经 节 或 消 电 刺 激 腹 未 神经 节 ， 欧 可 导致 
SP 的 大 幅度 合成 ; 而 同样 的 处 理 用 于 舞 毒 娥 活体 其 作用 甚 微 。 这 些 结果 表明 ， 胸 部 神经 
节 对 PBAN 的 作用 具有 调控 作用 。 只 有 当 胸 一 腹部 之 问 的 神经 索 被 切断 后 ， 注 射 PBAN 
或 电 制 激 腹 未 神经 节 才 能 产生 高 活性 的 促 信息 素 合 成 作用 ， 暗示 胸部 神经 节 中 可 能 存在 一 
MAR To 

EDAR PE E RE 2 H A EEBU AN H l DLA A PEAN 的 促 SP HEH (Raina, 
1994)， 且 切断 胸 一 腹部 之 亲 的 神经 索 后 ， 注 身 PBAN 或 电 刺激 腹 末 神经 节 对 高 活性 促 信 
息 素 的 产生 具有 作用 。 这 暗示 胸部 神经 节 对 PBAN 活性 的 调节 为 神经 活动 调节 而 厅 是 神 
经 内 分 泌 调 他。 

在 精忠 中 ， 虽然 PBAN 或 PBAN 类 似 物 是 粘 虫 中 激活 SP 生物 合成 的 主要 因子 ,但 
JHE SP 的 生物 合成 也 是 不 可 缺少 的 ， 故 Cusson 和 McNeil (1989) 认为， 可 能 是 JH 
激活 了 PBAN 或 PBAN 类 似 物 的 释放 、 控 制 PBAN 产生 或 激活 接受 PBAN 或 PRAN 类 似 
物 的 腺 体 细 胞 而 志 作 用 。 
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Picimbon & (1995) 以 小 地 老虎 为 试 虫 ， 进 一 步 研究 了 JH 和 PBAN 的 关系 。 他们 的 
试验 结果 为 : 外 挟 少 蜂 侧 体 的 小 地 老虎 不 产生 SP， 但 脑 中 具有 PBAN 活性 。 这 表明 JH 并 
本 促使 PRAN 类 似 物 的 产生 。 侣 摘除 咽 侧 体 的 肉 蛾 通过 注射 头 提 取 物 或 人 十 合成 PBAN, 
可 恢复 SP 的 产生 和 卵巢 的 发 育 。 因 此 ， 咽 出 体 的 激素 活性 并 不 表现 在 道 过 启动 PBAN 类 
似 物 因子 的 腺 体 细 胞 扫 标 而 起 作 册 。 且 由 于 在 摘除 鸯 侧 体 的 肉 蛾 中 单独 的 PRAN fE REEK 
复 其 产生 SCP， 因此 ， 也 不 存在 PBAN 和 JH 的 协同 效应 。 同 时 ， 注 射 SugJH 开 到 摘除 咽 侧 
体 的 小 地 苦 虎 内 由 中 ， 可 引起 SP 的 产生 ;名 注射 J 日 四 到 去 头 小 地 老 处 肉 蛾 体内 并 不 能 刺 
激 SPHE, REH SPG ERE JH 的 直接 作出 车 标 。 以 上 结果 表明 ， 出 咽 侧 体 分 泌 的 
JH 通 过 刺激 脑 内 PBAN 类 似 物 的 释放 而 控制 SP 的 合成 。 


5 降解 


Werich 等 (1995) MAARE TEATE T Hez-PBAN ( PH] NLPBAN), 将 
其 加 入 烟草 天 蛾 和 美洲 棉铃 虫 的 血 淋 马 中 离 体温 育 ， 形 成 了 几 种 气 标 记 的 降解 产物 。 当 
[PH] NLPBAN 浓度 为 0.9mM 时 降解 速率 为 2 一 10tmolyminyml 血 淋 巴 。[3H] NLPBAN 
在 烟草 天 蛾 血 淋 巴 中 的 初级 降解 反应 不 被 20mmol FE AEA, 0, mmol HK AS AUR FA 
Immol/L. 乙 二 胺 四 乙酸 (EDTA), Immol/L Z 7R 〈2- 氨 基 乙 醚 ) 四 乙酸 (EGTA), 
Immol/L 的 1，10- 非 咯 啉 或 2mmolAi 的 4- (2- 氮 乙 基 ) 氟 化 磺 酰 基 苯 所 抑制 .但 上 述 抑 
制剂 可 皂 制 次 级 反应 。 以 上 结果 表明 ， 烟 草 天 蛾 和 美洲 棉铃 虫 页 淋巴 中 含有 使 PRAN 降 
解 的 肽 酶 。 
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昆虫 体内 的 生物 胺 及 其 受 体 


Á 20 世纪 50 年 代 以 来 ， 众 多 的 研究 者 进行 了 大 量 在 关 神 经 
分 洲 的 研究 。 获得 了 很 多 将 椎 动物 和 无 将 椎 动物 虱 经 分 涛 的 资 
料 。 近 年 来 研究 结果 表明 ， 宰 经 分 说 产物 不 仅 包括 腕 能 分 子 ， 亨 
县 包括 上 肽 能 分 子 。 两 者 既 可 产生 十 神经 分 泌 区 域 ， 也 可 产生 十 整 
个 神经 系统 及 其 外 周 区 域 。 同 - -神经 元 ， 不 但 能 产生 经 典 的 神经 
BA, MAMER, ARRAT (GABA) 而 且 能 合成 
MEARS F SPREE Ak FA — JK F -AR Op a BT PE 
神经 激素 ， 也 可 作为 神经 递 质 或 神经 调 质 ， 这 完全 取决 -它们 的 
释放 与 作用 位 点 ， 从 前 使 传统 的 神经 激素 、 神 经 递 质 和 神经 调 质 
的 区 分 失去 了 意义 ， 生 物 胺 就 是 典型 例 耻 。 本 章 主要 介绍 近 十 儿 
年 内 是 由 神经 分 阔 研 究 情况 ， 特 别 是 神经 内 的 生物 胶 及 其 受 体 的 
情况 。 


第 一 节 ”神经 分 小 的 细胞 学 


17 世纪末 至 18 世纪 初 的 - 些 基本 发 现 就 告诉 我 们 ， 某 些 器 
官 和 组 织 中 存在 一 些 因 子 ， 它 们 具有 调节 器 官 和 组 织 的 功能 。 这 
些 因 -主要 位 于 高 等 动物 的 胰 咒 、 小 肠 和 脑 重 体 中 ， 提 取 物 能 影 
响 血 沪 中 糖 的 水 平 、 胰 被 的 释 歼 、 血 压 变化 以 及 子宫 的 收缩 。 经 
过 对 这 些 因子 的 长 期 研究 ， 终 于 在 1921 年 发 现 了 神经 递 质 

Speidel (1919) 和 Scharrer (1928) 描述 了 痛 椎 动物 中 某 些 
神经 元 分 泌 活 动 的 存在 ， 到 1937 Æ, Scharrer 等 明确 表达 了 基 
些 神经 元 具有 踪 性 活动 的 观点 ， 以 后 的 研究 表明 ， 这 些 腺 样 神经 
元 的 分 沁 物 沿 着 其 轴 突 移动 ， 蛇 存 在 轴 突 末端 。 至 1944 年 阐明 
了 神经 腺 样 复 合 物 的 存在 ， 包 括 位 于 中 央 神 经 系统 中 的 神经 元 以 
及 末端 腺 样 凡 存 器 官 ， 此 后 就 形成 了 神经 分 泥 的 概念 。 在 突 触 间 
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际 传 递 神经 冲动 的 称 为 神经 递 质 《neurotransmitter) ， 神 经 分 泌 物 中 能 使 近 距 离 受 体 户 生 
后 曙 功 能 的 称 为 神经 调 质 (meuromodutoa)， 作 用 于 跟 体 样 受 体 的 称 为 神经 激素 《neuro- 
hormone)。 这 些 观 念 的 建立 为 以 后 神经 分 谱 的 大 量 研 究 问 定 了 基础 ， 导 和 效 了 由 神经 分 小 细 
胞 产生 的 各 种 神经 激素 、 神 经 递 质 以 及 神经 调 质 的 化 学 结构 和 生理 作用 的 发 现 。 

随 着 电镜 、 放 射 自 显影 以 及 生物 胺 检测 新 技术 的 出 现 ， 有 关 神 经 分 泌 、 神 经 递 质 的 研 
究 快 速 发 展 起 来 。 依 靠 这 些 新 技术 ,使 得 对 调控 神经 分 泌 产 物 的 合成 、 运 输 和 和 群 放 的 研究 
成 为 可 能 。 对 浓 椎 动物 和 无 誉 椎 动物 的 超 微 结构 研究 表明 ， 神 经 分 泌 细 胞 和 绎 维 包含 大 量 
WTAE MR, HÆ 100 ~ 300nm。 首 先 发 现 其 中 含有 催产 素 和 后 叶 加 压 素 活性 ， 
基本 颗粒 中 除了 神经 激素 外 还 含 大 量 载体 蛋白 ， 两 者 结合 成 为 前 体 大 分 子 。 基 本 颗粒 沿 着 
输 突 运 动 遂 过 酶 促 分 解 ， 导 至 神经 激素 和 载体 鼻 白 的 分 离 。 两 者 同时 释放 于 作用 位 点 
(Pickering, 1980). 

Heller and Lederis (1962) 发 现 基本 颗粒 在 内 质 阿 以 及 高 尔 基体 小 泡 中 会 成 。 研 究 神 
经 分 泌 产物 释放 机 制 的 结果 表明 ， 神 经 分 论 细 胞 与 其 他 神经 元 一 样 ， 也 有 动作 电位 ， 但 持 
续 的 时 间 很 氏 (Yagi and Berh，1963)。 动 作 电 位 到 达 神 经 分 泌 轴 突 末 端 后 ， 提 高 膜 渗透 
性 和 钙 离 子 运 动 的 电 刺 激 ， 外 而 诱导 神经 体液 喧 存 器 对 神经 分 泌 产 物 的 释放 【Douglas and 
Peisner，1964)。 

从 Palny (1957) 研究 第 一 个 神经 超 微 结构 开始 ， 就 在 神经 分 小 木 端 观察 到 了 成 簇 的 
富 电子 小 泡 。 这 些小 泡 与 帘 触 小 泡 的 形态 相似 ， 通 过 膜 的 渗透 性 变化 可 以 洞 季 神经 末端 分 
洋 物 质 的 释放 。 “ 些 学 者 认为 这 是 真正 的 神经 递 质 乙酰 胆 碱 突 触 小 泡 ， 而 大 多 数 研究 者 认 
为 ， 这 些小 泡 不 是 释放 乙酰 胆 碱 的 ， 它 的 产物 与 另 一 类 厚 初 颗粒 的 结构 在 释放 位 点 上 是 骨 
疗 出 现 的 ， 其 数量 只 在 电 制 激 后 短 时 间 内 迅速 上升 。 

20 世纪 60 年 代 ， 某 些 神 经 分 小 末端 的 重要 性 引起 了 广泛 注意 。 这 些 神经 分 站 末端 不 
位 于 神经 体液 器 官 《 如 了 簿 体 、 神 经 部 、 下 五 脑 正中 隆起 ) 附近 ， 而 是 位 于 脑 币 体 的 腺 样 部 
分 ,邻近 分 滋 细 胞 或 与 分 泌 细胞 有 紧密 的 接触 ， 形 成 了 促 分 小 接点 。Scharrer (1965) 在 
组 织 学 中 观察 到 神经 分 泌 小 泡 ， 半 在 电镜 研究 中 证 实 了 促 分 泌 接 点 的 人 存在。 研究 发 现 ， 神 
经 分 小 轴 突 未 端 与 结缔 组 织 、 腺 样 细胞 、 神 经 细胞 甚至 肌肉 细胞 紧密 接触 ， 最 著名 的 促 分 
WAR TEE ER be 上。 在 神经 末端 有 人、B 天 种 神经 分 泌 物 ,分 别 对 应 于 神 
Ye SCC BE A HY WA Be A EAH, 

促 分 这 接点 也 称 为 神经 效应 器 接点 ， 它 的 发 现 部 分 地 修改 了 神经 分 洲 的 概念 。 有 学 者 
认为 激素 释放 进 血液 不 能 看 作 是 分 刻 神 经 元 的 唯 -- 功 能 (Kmowces and Bem，1966)。 同 
时 和 田 有 学 者 认为 从 中 央 神 经 系统 到 内 分 泌 腺 共同 的 道路 ， 存 在 两 种 不 癌 方式 的 神经 分 小 及 
能 神经 元 ,终止 下 神经 体液 器 官 或 者 腺 细胞 。 

当 许多 研究 者 对 神经 效应 器 接点 峰 惑 不 解 的 了 时候 ， 另 一 个 问题 成 为 争论 的 焦点 ， 它 涉 
及 到 一 些 特异 神经 分 泌 细 胞 ， 其 分 滋 产 物 不 能 用 苏 木 精 染 色 ， 但 可 以 用 酸性 染料 染色 。 这 
些 神 经 分 弱 产 物 发 生 于 下 丘脑 正中 隆起 、 中 间 部 生体 、 远 侧 部 垂体 以 及 多 种 无 脊椎 动物 的 
中 央 神 经 系统 中 。 超 微 结构 研究 显示 ， 这 些 颗粒 或 小 泡 不 同 于 经 典 的 基本 颗粒 ， 事 实 上 它 
们 产生 的 是 一 种 新 的 神经 分 泌 产物 一 一生 物 胺 〈Bargmann，1996)。 
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在 神经 递 质 的 研究 中 ， 最 初 发 现 的 是 友 甲 肾上腺 索 (norepinephrine), LUE LER 
LAER (acetylcholine, Ach). Dale (1993) 央 此 将 神经 引 维 分 为 肾上腺 素 能 神经 
(adrenegicnerve) . 胆 碱 能 神经 (chdinergienerve) 两 类 。 在 昆虫 中 ， See TE BR BS Hh h 
BM TZAR, ME WEER REER, 但 并 非 唯一 的 兴奋 性 递 质 。 后 来 在 
ERT, AMTEAR (glutamate) 作为 神经 递 质 ， EL AMER fk 
BA OWKA EG kth eR, ME, He 7- 氨 基 丁 酸 (Y- 
aminobutyric acid, GABA), EME TESS RAT, Efe FA a AmE 
里 体内。 近年 米 ， 一 个 重要 发 现 是 生物 胶 巾 某 些 seme CH M) (monoamine) 参与 神 
经 冲动 的 传递 ， 如 儿 荣 酚 胺 类 (catecholamines) PAIE, ZER AMBER, 叫 
PREREZA (indolalkylamine) 中 的 5-HT。 在 昆虫 体内 的 生 Dikt, Šit RA 5-HT 特别 
EA, WPL RRMA LARRY BE IREI. 生物 胺 广泛 的 影响 着 昆虫 的 代谢 
活动 和 生理 行为 。 另 外 ， 酷 胺 和 和 多巴胺 还 是 昆虫 表皮 获 化 剂 的 前 体 ， 这 就 更 增添 了 生物 胺 
在 昆虫 体内 的 多 功能 色彩 。 

生物 胺 广泛 存在 于 神经 系统 中 ， 在 浓 椎 动物 体内 包含 神经 分 泌 细 胞 的 下 丘脑 正 小 降 起 
以 及 神经 分 小 细胞 纤维 末端 的 神经 体 波 区域 都 有 大 喇 的 生物 胺 。 生 物 胺 与 肘 类 嘴 控 制 神经 
分 六 细胞 调 季 脑 垂体 和 腺 细胞 分 泌 活 动 的 重要 物质 。 这 种 调节 在 高 等 动物 中 通过 血 答 ， 在 
硬 骨 鱼 中 通过 神经 效应 器 起 作用 。 事 实 上 ， 在 正中 几 起 和 促 性 腺 功能 的 研究 中 ， 已 证 实生 
物 胺 能 调节 远 侧 部 垂体 活性 ， 此 外 它们 还 具有 其 他 功能 。 在 某 些 昆虫 中 ， 生 物 芒 的 作用 与 
驮 能 神经 分 泌 产 物 的 作用 相同 ， 它 以 神经 分 泌 细 胞 形成 太 量 轴 突 和 树 帘 并 与 体 细胞 搂 触 ， 
释放 进入 血 淋巴 中 或 者 至 神经 效应 器 接点 。 


1 神经 调 质 功能 


生物 胶 具 有 神经 调 质 的 功能 ， 它 并 不 参与 请 发 冲动 的 跨 突 独 传递， 而 是 调节 神经 冲动 
中 加 速 或 抑制 突 触 传递 ， 作 用 方式 比 神经 递 质 更 广泛 和 遥 近 ， 其 效果 持续 得 更 长 ， 神 经 调 
质 的 释放 位 点 是 突 触 ， 作 用 于 末梢 、 轴 突 、 树 突 或 体 细胞 的 特定 受 体 ， 一 般 不 通过 钠 离 
于 ， 而 类 似 于 神经 激素 通过 钙 离 子 发 挥 作用 。 但 Scavone 等 (1994) 发 现 己 赔 脑 与 神经 节 
中 一 元 胺 的 吸收 与 释放 是 依赖 于 钠 离 子 的 。 一 元 腕 作为 神经 调 质 时 。 与 神经 递 质 在 不 同 分 
子 共存 的 轴 突 末端 分 别 或 同时 释放 ， 并 日 通 过 高 低 不 同 的 频率 调节 神经 冲动 、 当 不 同 的 分 
子 - 起 释放 时 ， 每 种 分 子 都 有 其 特定 的 作用 。 如 一 个 作用 为 神经 递 质 ， 另 个 则 作为 神经 
油 质 ， 有 的 会 产生 抑制 神经 递 质 的 反馈 效应 【feedbackeffects) « 

ERAT 3 A AMAT, DRE, 调控 支配 后 足 肌 肉 的 运动 神经 。 在 
鲁 虫 的 后 足 豚 节 伸 肌 纤维 上 ， 分 布 着 音 鱼 胺 受 体 ， 来 自 脑 部 背面 不 成 对 运动 神经 元 释放 的 
章鱼 胺 ,促进 肌 肉 放松 ， 在 肌纤维 表面 的 慢 神 经 的 突 触 EWG RR, ZEHA Soy 
加 开关 幅度 。 分 站 章鱼 爱 的 神经 末梢 并 不 与 肌纤维 形成 突 触 ， 只 与 快 神经 、 慢 神经 及 抑制 
性 神经 形成 突 触 ， 因 此 章鱼 胺 对 肥 节 伸 肌 只 起 神经 调 质 作用 (Evans, 1984). 
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2 神经 递 质 功能 


生物 胺 在 昆虫 体内 作为 神经 递 质 最 典 卉 的 事例 足 黄粉 甲 外 周 神经 分 泌 章 鱼 胺 对 发 光 作 
用 的 调控 ， 最 早 是 Carlson (1968) 提出 的 。 当 时 发 现 茶 胺 对 发 光 器 有 明显 效应 ， 以 后 出 
外 源 性 崩 上 腺 素 能 促使 萤 甲 发 光 ， 但 最终 测定 结果 表明 ， 莹 甲 体内 作为 神经 递 质 的 不 是 晴 
上 腺 素 而 足 章 鱼 胺 。 后 来 在 蝗虫 体内 出 发 坝 章鱼 胺 洞 控 心 侧 体 释放 上 肽 类 激素 。 

己 有 的 研究 结果 表明 ， 牛 物 上 元 胺 也 参与 调节 神经 细胞 的 合成 和 释放 ， 这 已 在 脊椎 动 
物 下 乒 脑 和 垂体 神经 部 得 到 证 实 ， 控 制 的 主要 方式 足 通过 多 巴 层 和 去 甲 皮 上 腺 素 。5- 关 色 
RERE RRRS TELH 性 过 程 。 另 一 方面 Upioids 可 以 两 种 方式 凋 节 同 -过 程 ， 不 但 
有 控制 下 丘脑 神经 分 泌 多 巴 胺 利 去 中 肾上腺 素 的 功能 ， 听 且 直 接 作 用 位 于 正中 隆起 和 垂体 
神经 部 的 神经 分 小 末端 。 

当 神 经 递 质 产生 人 必 用时， 首先 是 与 受 体 结合 ， 如 果 受 体 本 身 是 某 种 离子 通道 ， 则 反应 
直接 而 迅速 。 例 如 ， 烟 碱 样 乙 酰 胆 碱 受 体 通 道 。 有 的 递 质 作用 于 受 体 需 要 经 过 GEA, 
产生 胞 质 第 一 信使 AMP， 再 激活 某 种 离 了 通道 。 在 背 仅 动物 中 ， 肯 上 腺 素 即 可 引起 细 雹 
内 的 CAMP 水 平 的 增加 ， 最 终 导 臻 肌肉 内 糖 原 的 分 解 。 递 质 与 受 体 结 合 ， 激 活 膜 上 的 腺 
ERIEN, GAT ATP 转化 为 cAMP. cAMP 与 蛋白 激酶 结合 ， 再 由 这 种 激 敌 作 用 于 
似 酸 化 的 靶 人 蛋白 ， 从 而 改变 蛋白 的 活性 ， 并 产生 生理 或 代 澳 反应 。 因 此 ， 蛋 扬 质 磷酸 化 是 
控制 细胞 内 活动 的 主要 机 制 《Nestler and Greengard，1984)。 有 时 1~2 个 递 质 分 子 会 引 
起 - 连 串 的 反应 ， 使 更 多 的 第 二 信使 和 靶 蛋 白 分 子 磁 酸 化 ,最终 导 致 膜 电信 吕 的 变 
化 : 

受 体 与 腺 背 酸 环 化 酶 之 间 的 联系 受到 0- 蛋 白 的 调节 。G- 蛋 白 在 受 体 和 质 膜 内 表面 分 
了 之 间 来 四 穿梭 ， 因 此 称 为 “细胞 梭 " 。 腺 和 熙 酸 环 化 酶 可 以 被 不 同 递 质 激活 或 抑制 ， 这 种 
作用 是 由 3 种 G- 和 蛋白 完成 的 ， 其 中 Gs 可 直接 激活 腺 并 酸 环 化 酶 ，Gi 则 产 牛 抑制 作用 
(Leritiki, 1986) 。 


3 ”神经 激素 功能 


生物 胺 作为 神经 激素 ，PDowner (1979) 对 蝗虫 的 研究 提供 了 很 好 的 例子 。 当 昌 虫 面 
对 应 激 反应 或 开始 飞行 时 ， 章 鱼 胺 诱导 脂 类 和 糖 类 的 代谢 ， 以 适应 生理 状态 变化 的 希 要 、 
章鱼 胺 激活 对 其 敏感 的 cAMP， 从 面 介 导 糖 醇 解 并 从 脂肪 体内 使 脂肪 由 贮存 型 快速 进入 代 
谢 。 这 时 蝗虫 体内 的 章鱼 胺 水 平 可 由 静止 状态 时 33nmol 上 升 到 飞行 开始 时 的 173nmol。 
而 在 持续 飞行 时 再 迅速 下 降 。 在 辈 屿 体内 章鱼 胺 能 诱导 高 海 营 糖 反应 (Goosey and Candy, 
1980). 
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昆虫 的 体内 主要 的 生物 胺 合成 的 知识 ， 大 多 来 自 消 椎 动物 。 酷 氨 酸 脱 法 基 成 为 咯 胺 ， 
在 郑 化 酶 的 作用 下 生成 章鱼 胺 。 色 和 氨 酸 在 捧 化 酶 作用 下 ， 形 成 5- 羟 色 氨 酸 ， 经 过 脱羧 基 
MRH SHT 但 昆虫 体内 许多 生物 胺 完整 的 合成 路 线 尚 未 摘 清 。 在 美洲 丝 并 体内， 已经 
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证 明 存 在 5-HT 合成 过 程 中 两 种 酶 ， 在 访 蝗 和 大 蛾 的 神经 系统 中 ， 章 鱼 胺 可 能 来 自 烤 氨 酸 
AD, MEHR, REE ARIAT PORN, SALMA LU, E 
RO, ATA ARIAT. AET Ae OR EA a, 或 被 后 突 触 所 代谢 。 酷 
胺 和 色 胺 代谢 产物 参与 表皮 莱 化 过 程 。 

昆虫 神经 系统 中 生物 胺 的 代谢 失 活 遵循 是 种 机 制 。 一 砷 是 合成 作用 ， 生 物 胺 与 葡 糖 醚 
构 、 葡 糖 、 硫 酸 盐 、 申 上 基 、 乙 酰基 等 代谢 物 辊 合 ， 引 起 生物 胺 失 活 ， 常见 的 是 在 儿 茶 酷 胺 
芳香 环 熔 基 上 与 申 基 或 硫酸 共 辊 ， 这 是 - -种 耗 能 反应 ; 劳 一 种 是 通过 线粒体 表面 单 歌 氧化 
BB (monoamine oxidase, MAO) 的 氧化 作用 ， 催化 儿 茶 酚 胶 氧化 脱 氮 变 成 峻 类 ， 再 进 一 
步 催化 形成 醇 或 酸 。 据 Cook 和 Orchard (1993) 报道 , 昆虫 体内 MAO 活性 较 低 ; 而 
Kalfman 和 Soley (1996) REI (Amblymma hebracum) 体内 MAO THRE, H- 
些 组 织 滥 育 ， 各 组 织 中 活性 (prmnolMmgh) 分 别 为 体 壁 肌 x“100， BRES50, M45, 
唾 腺 30， 中 肠 必 20， 血 淋巴 4 ~ 5。 MAO 作用 于 和 多巴胺 使 其 转化 为 .. 尝 基 某 乙 酰 乙酸 
(dibydroxyphenyl acetiacid, DOPAC) 和 SREBRZE (5-HIAA)。 经 N- 忆 酰 化 y 谷 氨 
BESO Ce yp HO BF A (IVA) 或 3- 甲 氧 色 胺 (3-methoxy- 
traminc)。 生 物 胺 的 代谢 途径 见 图 7-1。 


1 BRR 


EDUT, HRC (ho RR L-3, 4 EPR AR, HLZ (L- 
dopa)， 这 是 儿 茶 酚 琶 生物 合成 中 的 -个 限 速 步 又 ， 需 要 分 了 氧 ， 铁 离 FAP BBR BE HE 
铺 助 因子 (McGecr, et, al, 1979). EROM A eG, BL A 
量 幼 虫 的 抽 提 物 与 血液 中 的 酶 作用 而 活化 以 后 ， 生 成 LE RRARH Aik (图 7-1)。、 


2 ERREFE 


HEEL BARR LS PLEAR SS AE (BER. 在 动物 体内 由 色 胺 酸 产 化 酶 催 
化 起 始 反应 ， 并 成 为 5-HT 合成 的 限制 性 步骤 。 这 种 酶 也 需要 四 和 氨 屿 喧 和 和 含 铁 辅助 了 
(图 7-2)。 


3. 脱羧 作用 


在 多 种 昆虫 体内 都 发 现 有 多 巴 脱 捧 酶 。 He RRR OY TI AR Le 
成 为 多 巴 胺 。 在 黄 猩 猩 果 蝇 脑 和 胸 神 经 节 中 多 巴 脱 羚 酶 的 活性 较 低 (Dewhurst et al, 
1972). ZE AESI WD P BE iE F I Ae R ER REE EH , 

EMAR, MEMELI ERR, mRNA HAEHAE, HRS Remy 
W, Whitehead (1969) 曾经 指出 ， (GE RIN Be it Se ABE OD FEE Sat sR E p a a 
QMS AMAA, A, Hopkins ¥ (1976) 认为 ， PORTE RKA E EBL me L- 
多 巴 成 为 多 巴 胺 ， 多 巴 脱羧 酶 在 晓 皮 前 酶 的 活性 快速 增加 ， ER PC AN. HERE 
皮 间 期 的 活性 相对 较 低 。 ERHET E MRTE JIR, LE E EHE BE A TA ERS 
加 ， 而 脂肪 体 和 消化 道内 没有 明显 变化 ， UTE SR ICA, 
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4 羟基 化 


TERREA BEES BSL WA A ERR (Lake et al, 1970). BER BHM 
BERG (ER EE RUS eA) RAEE oP Be A R E ERK ER E, PR 
MOLAR Ze Hop Ae Ay EER. ERE AA REAA W. 


5 NPE 


ACB PERR AT LIRR ROY LIRR, KP Ea A h e 
上 。 茶 乙醇胺、 去 甲 肾上腺 素 、 去 甲 -3-O- 甲 基 肾 上 腺 素 (normetanephrinc), BARU 
芳香 胺 都 是 该 酶 的 底 物 (Grunewald ct al，1975)。 旦 上 腺 素 在 -“ 些 民 出 组 织 中 器 有 发 现 ， 
但 它 的 功能 还 不 是 太 清 楚 。 


6 乙酰 化 


ERP, A CRIBS. JLA A BES FUR EERE EY N- 乙 酰 化 是 代谢 的 主要 途径 
(Nisbimura et al, 1975 等 )。 这 个 过 程 包括 神经 递 质 的 失 活 和 表皮 县 化 时 N- 乙 酰 多 巴 胺 的 
形成 。 

Dewhurst (1972) 曾经 测定 了 N- 乙 酰 转 换 酶 在 昆虫 体内 的 活性 、 它 对 酷 氨 酸 、 多 
巴 胺 和 5-HT 的 乙酰 基 转 移 都 很 重要 。 发 现在 果 蝇 脑 、 胸 部 神经 节 和 和 蕊 氏 管 中 活性 较 高 ， 
面体 获 肌 中 活性 较 低 。 

在 美洲 蔓 丹 中 酷 氮 酸 通过 乙酰 转移 酶 代谢 成 为 N- 乙 酰 多 巴 胺 和 N- 乙 酰 酪 胺 ， 两 者 是 
昆虫 骨 化 作用 中 栈 的 前 休 。N- 乙 酰 转移 酶 受 巷 化 激素 (bursicon) 的 控制 ， 而 Ni- 乙酰 化 合 
物 的 合成 ， 不 受 苞 化 激素 的 影响 。 


7 二 栈 氧 化 作用 


IN 乙酰 多 巴 胺 是 二 元 酚 ， 在 昆虫 体内 作为 表皮 的 骨 化 剂 (Karlson 等 ，1962)。 这 些 化 
合 物 在 血 淋 巴 中 与 蛋白 质 进行 保护 性 轿 合 ， 复 合 物 在 表皮 中 形成 基质 ， 酚 被 氧化 成 为 醒 ， 
以 共 价 键 与 氨基 结合 ， 而 使 蛋白 质 交 链 。N- 乙 酰 多 巴 胺 的 边 链 f- 位 上 也 可 以 与 蛋白 缩合 ， 
完成 表皮 的 请 骨 化 。 


8 SRR 


URGE, EX, MMM SHRM S. EWR Et, N-Z 
酰 多 巴 胺 迅速 转化 成 为 N- 乙 酰 多 巴 胺 -3- 〇 -硫酸 赴 或 磷酸 盐 ， 这 些 N- 乙 酰 多 巴 胺 酷 类 化 合 
物 在 骨 化 时 进 和 表皮 内 。N- 乙 酰 多 巴 胺 作为 骨 化 剂 在 血 淋 巴 中 与 蛋白 质 结 合 进 人 皮 细 胞 
《Bodnaryk 等 ct al., 1974). 


9 氧化 脱 氨 基 作 用 


单 胺 氧化 酶 的 氧化 脱 氨 基 作用 ， 使 儿 业 酚 胺 类 和 5-HT 成 为 相应 的 辕 类 。 单 胺 氧化 酶 
在 一 些 昆虫 组 织 中 都 存在 活性 ， 但 在 果 蝇 脑 中 活性 较 低 。 氧 化 多 巴 胺 的 MAO 对 5-HT 并 
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没有 氧化 活性 (Richter et al, 1977). AIRY (Phormia regina) PZ BORK AIL i 
(Kalkarni and Hodgson, 1973). 

MAO 位 于 线粒体 外 膜 上， 并 存在 A 和 是 两 种 型 式 (Sandler and Yondim, 1972), # 
不 同 动 物 内 有 其 专 一 件 。 单 胺 氧化 酶 的 脱 氮 基 作 用 ,使 一 些 神经 递 质 不 能 达到 突 触 间 际 ， 
也 不 作用 十 所 突 触 受 体 。 


10 ”还原 与 氧化 作用 


由 MAO 的 胺 类 氧化 的 脱 氨基 作用 ， 包 括 多 巴 腔 、 肾 上 腺 素 、5-HT 侧 链 的 后 续 代谢 ， 
它 依赖 于 NADPH 醛 还 原 酶 ， 该 酶 还 原 醚 为 醇 或 酸 。 如 叫 骂 乙酰 醚 氧化 成 为 吗 喉 乙酸。 

醛 还 原 酶 存在 填 脑 神经 细胞 质 中 ， 酶 活性 是 胞 外 的 。 突 触 体 中 活性 来 自前 突 触 中 
MAO, MR GRA SO, HARM KH (Turner and Tipton, 1972), 
Tabakoff (1973) 7 AAR 4 SRY A UE IE AN 


11 CO- 甲 基 化 作用 


儿 茶 酚 -O- 甲 基 转 移 酶 从 甲 基 供 体 SRR TT FAL AE PG FH RS JL SE RIE He 
FEHR TAL AT AH E (Dewhurst et al, 1977), SHER AB PEL AER EE 9 3 fT 
在 儿 葵 酚 甲 基 转移 酶 代谢 之 前 ， 接 近 后 突 触 体 。 甲 茶 化 作用 有 胞 质 型 和 质 腊 型 两 种 不 同 的 
调节 机 制 。 
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1 FAR 


HEM (octopamine) 是 含 一 个 产 基 的 去 申 取 上 腺 素 类 似 物 ， 首 先 发 现 于 章鱼 (octo- 
pus) 的 唾 腺 内 (Erspamer and Boretti, 1951), 它 在 昆虫 的 不 同 组 织 内 旦 高 浓度 的 特性 
(Axectod and Savedra, 1977; Orchard, 1982; Evans, 1985). 这 种 特性 在 昆虫 神经 系统 
内 不 同 部 位 都 有 发 现 (Evans, 1978), 含有 章鱼 胺 的 神经 元 支配 着 昆虫 脑 的 几乎 所 有 的 神 
经 (Dymond and Evans, 1979; Komings et al, 1988; Braunig, 1991), 实验 证 实 章鱼 胺 
在 外 转 组 织 内 具有 神经 激素 、 神 经 调 质 和 神经 递 质 的 < 重 功能 。 


1.1 章鱼 胺 与 飞行 时 的 脂肪 代谢 


章鱼 腕 经 过 单 胺 氧化 酶 等 4 个 途径 的 氧化 和 因 合 代 澳 ， 其 代谢 产物 参见 图 7-3。 

当 昆虫 处 于 某 些 压力 下 以 及 在 飞行 开始 时 ， 章鱼 胺 从 心 侧 体 释放 到 血 淋 纪 中 发 挥 其 神 
经 激素 的 功能 ， 使 昆虫 在 需 能 时 从 碳水 化 合 物 代谢 迅速 转变 到 脂肪 酸 代谢 ， 成 为 飞行 昆虫 
WOBRHE ALA (Orchard and Lange，1985)。 在 离 体 实 验 中 ， 如 果 章 鱼 胺 的 处 理 浓度 达到 
一 补水 平 ， 则 妨 虫 的 脂肪 体 就 会 释放 脂肪 酸 , 当 蝗 虫 开始 飞行 后 不 久 ， 章 鱼 胺 对 脂肪 的 动 
员 和 利用 起 着 调控 作用 ， 在 血 淋 巴 中 章鱼 胺 的 滴 度 咯 间 升 高 2 倍 ， 使 血脂 浓度 升 高 到 
3mg/ml。 经 过 25min 以 后 ， 飞 行 达到 但 速 时 ， 脂肪 动员 激素 发 挥 井 它 的 作用 ,章鱼 胺 的 
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单 胺 氧化 酶 N- CREE LAE OE 
PRAEH AFN 


HO 


HO . 
NUE 
i] CH 
NH- "Ha Q 
eu Nere o A 
l o 


-0-§- 
日 
章鱼 腔 -0- 硫酸 盐 
HO 


NH. Hs 四 
Neth on Not SNH 
CH: HO E 
HO 


N- CME hik B- NHAR SNE 
图 7-3 章鱼 胺 代谢 途径 与 代谢 产物 
浓度 开始 回复 到 原 米 水 平 。Orchard (1984) 用 蝗虫 的 外 豚 肌 仔细 研究 了 章鱼 胺 的 神经 泣 
节 功 能 ， 发 砚 - -个 支配 胎 节 伟 有 的 背部 林 成 对 联络 神经 元 ， 这 是 一 种 含有 章鱼 胺 的 神经 
元 ， 它 调控 肌肉 的 收 继 。 章 鱼 胺 对 肌 座 神经 元 的 功能 调 艺 ， 使 尾 虫 能 适应 不 同 的 生理 需要 
(Evans, 1985). 


1.2 FARE SPRE 


章鱼 胺 作为 神经 北 质 在 少数 九 种 昆 忠 中 得 到 证 实 ， 其 中 萤 甲 神经 产 朱 的 发 光 效能 是 一 
个 非常 典型 的 例子 。 萤 甲 的 发 光 器 也 受 背 部 不 成 对 联络 神经 元 的 控制 。 如 用 章鱼 胺 单独 刺 
激 这 类 神经 元 ， 同 样 可 引起 发 光 器 发 光 (Nathanson，1979)。 产 生 章鱼 胺 的 神经 还 支配 着 
心 侧 体 ， 并 随 着 神经 元 的 活化 促使 脂肪 动员 激素 发 挥 作 用 ， 通 过 cAMP 将 甘油 二 酯 释放 
WAME (Orchard and Lange，1985)。 

PRT ACH BUA EARLS, PES OMAR ET, MUL. 、 脂 肪 体 、 输 卵 管 以 及 昆虫 的 感觉 器 
育才 是 章鱼 胺 的 作用 位 点 。 丙 章鱼 胺 的 作用 并 不 局 限于 外 围 组 织 ， 当 它 作 用 于 其 他 部 位 
时 ， 也 能 引起 不 同 的 生理 反应 。 如 将 章鱼 胺 注射 到 蝗虫 及 天 蛾 后 脑 神 经 节 的 某 些 特定 位 置 
时 .能 使 星 忠 及 天 娥 表现 出 “种 类 似 行走 的 飞行 方式 〈(Sombati and Hoyle, 19845 
Claussen and Kammer，1986)， 甚 至 在 缺少 任何 姐 的 初 龄 蝗虫 由 也 表现 类 似 的 效果 
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(Stevenson and Katsch, 1986). SLA AT HF RE PR EE GIR BO aR RR RES G, AY 
进行 日 身 浏 闻 《Washio and Tanaka, 1992), 昆虫 复杂 的 行为 〈 例 如 学习 及 记忆 等 ) 均 受 
党 包 膀 的 调 千 。 将 章鱼 胺 注射 到 被 认为 是 峙 蜂 嗅 觉 记 忆 部 位 的 过 体 中 ， 能 提 意 蜜蜂 记忆 的 
凡人 闻 和 网 忆 (Zerber et al, 1980; Heisenberg et al, 1985). 章鱼 胺 对 于 学 习 、 记 忆 等 活动 
的 影响 似乎 是 -- 种 普选 现象 。 用 章 信 膀 类 药物 处 理 果 蜗 ， 也 使 飞翔 能 力 发 生变 化 〈Dudai， 
etal, 1987). 


1.3 章鱼 胺 与 神经 活动 


为 了 卉 清 章鱼 胺 影响 行为 的 细胞 学 基础 ， 相 关 的 细胞 进行 了 电 生 理 党 方面 的 研究 。 将 
章鱼 胺 作用 于 与 飞行 运动 有 关 的 联络 神经 元 和 运动 神经 元 ， 结 果 导 致 肌肉 的 极度 兴奋 和 电 
势 的 相对 稳定 《Remirez and Pearson, 1991). TEP HANS 则 神经 节 小 也 观察 对 类 似 的 现 
象 。 如 果 在 甲壳 网 的 轩 神 经 节 部 位 有 过 多 的 章鱼 胺 一 类 神经 调 质 ， 则 会 引起 全 然 不 同 的 行 
HR (Flamm and Harris-Warrick，1986),. 昆虫 根据 章鱼 胺 的 水 平 控制 参与 活动 的 神经 
无 ， 从 南 产 生 不 同 的 运作 神经 输出 《Hoyle，1986)。 如 果 把 章鱼 腔 作 用 到 强 虫 的 神经 上 ， 
BEER EAR (Suter, 1986). 

Bt GE BEA REMER (GIAA HNA RAE AER BE SL) BY PE A HY. 
MARMARA nae ER DEINEN ARR, RE RE RAY 
0.1mm #5 A eh eS, RE RAR (LR MEHR 48% ， 这 种 激活 与 诱导 cAMP 的 全 
成 有 关 。 

昆虫 组 织 内 的 章 角 肤 作 为 神经 递 质 和 神经 调 质 。 作 莫 丹 及 蝗虫 的 神经 组 织 内 发 现 它 的 

入 与 钠 离子 的 参与 有 关 (QOrehard，1990)。 


1.4 章鱼 胺 与 jH 合成 


Thompson 等 《1990) DORR AMAA URW A HERE MR, E BAHT SH 
ADMISE, HE R TEE PR A ge HO a 

E fa AT HE RAPS JH 的 合成 只 有 明显 的 调控 作用 。Lafon-Cazal 和 Bachr (1988) 
发 现 章 鱼 胺 促进 飞 蝗 JH 的 合成 ， 而 Neuhauser (1994) ALI 2 4 E I H AE ET A a 
(Diploptera punctata) JH 的 合成 ”Woodring 和 Hoffmann (1994) xe BE fh REE H eee 
FARE ee JH A ATTA ERE, RE RE 0 M. 抑制 峰 
出 现在 3 日 龄 成 贝 中 ， 以 后 到 6 日 龄 期 间 JHI HARA F KEARSE CL 
离子 作为 第 二 信使 起 作用 的 ， 在 基质 中 将 钙 离 和 浓度 高 到 2SmM， 能 使 JH 的 合成 增加 3 
倍 。 贤 深度 的 辐 离子 订 以 克服 章鱼 鹏 或 咽 侧 体 斤 止 肘 -1 对 JH 合成 的 抑制 作用 ， 因 此 
Woodring 和 Hoffman (1994) 认为 钙 离 子 在 逆转 章鱼 胺 的 抑制 作 几 中 起 重 贤 作用 ， 意 鱼 
胺 -2 AZ RMR PTR (gramine) 并 不 破坏 章鱼 胺 对 JH 的 换 制 ， i 3 
体内 没有 章鱼 胺 -2 的 受 体 ， 其 中 咽 侧 体 细胞 膜 上 钙 离 上流 有 关 的 受 体 可 能 起 
此 外 还 发 现 多 巴 胺 或 5-HT 对 初 日 龄 二 点 曼 蜂 咽 侧 体会 成 JH 区 无 抑制 作 上 
增加 ，JH 正 合成 活性 的 增加 ， 抑 制作 用 也 和 连 浙 变 得 明显 。 
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1.5 章鱼 胺 与 血细胞 凝集 


章鱼 歇 可 能 成 为 一 种 血细胞 泪 动 泰 。 在 大 晴 旺 体内 是 虫 受 病 原 微 乍 物 感染 以 后 ， 血 淋 
书 中 章鱼 胺 含量 上 升 。 初 始 非 自体 触发 之 后 ， 激 发 血细胞 的 活性 ,但 -种 真正 的 血细胞 激 
H BRAS AHA Eh REY (Chadwik and Aston, 1999 ffl Dunphy “#, 1994) 
T A RB A a BG PO RRE GA A PA TS. Dunphy 4 TA a FP A 
BOER ASE GBERE SAA), Rm Ue, EA FER 

RRA AA REA, ARR MARE pH6.5 的 情况 下 带 有 正 电 荷 ， 阳 离子 溶菌 
酶 结合 到 细菌 的 负电 菏 表 面 (Varra，1992)， 促 使 细菌 粘 附 到 屁 虫 血细胞 上， 章鱼 胶 的 正 
离子 电荷 结合 到 带 负 电荷 的 螨 状 杆菌 B. cereus AEX. nematophilus 上 ， 并 促进 血 淋 巴 中 细 
菌 的 死亡 : 胺 磁 可 能 在 抗 床 与 血细胞 之 间 像 外 源 洲 集 素 (lectin) 一 样 作 为 分 子 桥 加 强 细 
TS MARAIS A (Richards and Ratctiffc，1990)， 或 者 由 于 纲 胞 表面 较 弱 的 负电 苟 ， 减 
你 了 细胞 之 间 静 电 斥 力 而 增加 凝 篆 力 。 因 此 在 章鱼 胺 的 介 导 下 ， 促 进 了 血细胞 之 间 凝 治 和 
对 细菌 的 包 园 。 无 论 凝集 作用 各 成 瘤 作 用 都 引起 细菌 死 亡 . 


1.6 章鱼 胺 与 信息 素 


Christensen 等 《1992) 报道 ， 章 鱼 胺 存在 于 烟 芽 谷 蛾 肉 蛾 的 件 信息 素 腺 体 中 ， 随 着 光 
周期 的 变化 ， 腺 体 中 章鱼 胺 含量 变化 非常 明显 ， 在 光照 周期 中 ,含量 为 160fmol/ 腺 体 ， 
在 黑暗 周期 开启 前 乒 升 到 320fmol/ 腺 体 。 章 鱼 胺 诱导 肉 性 信息 素 的 产 牛 ， 同 时 也 促进 飞 
行 活动 和 产 卵 活性 水 平 的 提高 ， 代 对 老龄 肉 蛾 无 效 。 在 光照 漳 期中， 即使 注 人 外 源 必 章鱼 
胺 也 没有 这 种 和 牛 理 活性 。 


2 章鱼 胺 受 体 


章 角 胶 腺 背 环 化 酶 是 章鱼 胺 的 -种 受 体 ”这 种 受 体 在 数 种 昆虫 的 外 周 神 经 及 中 枢 神 经 
部 有 过 研究 。 当 使 用 磷酸 二 栈 覆 抑制 瀑 3- 异 沿 基 -1- 甲 基 花 黄 素 (IBMX) 45 MBN (dife- 
rpenc) 或 腺 昔 埠 环 化 酶 活化 剂 时 ， 明 显 控制 章 和 而 胺 对 cAMP 的 调节 作用 、 

UAE MATH BAAR (Nathanson and Greengard, 1973) 研究 尼 出 外 围 组 织 的 章 
鱼 胶 受 体 ， 尤 其 是 草 甲 的 发 光 器 (Nathanson, 1979, 1985) 和 蝗虫 的 外 豚 肌 (Evans。 
1985)， 成 为 当时 唯 -的 发 现 于 无 状 椎 动物 内 章鱼 胺 受 体 。 这 些 实验 已 成 为 研究 区 虫 章 负 
胺 受 体 的 模式 。 因 为 峭 检 动物 体内 不 存在 这 种 受 体 。 

Evans (1982) 在 蝗虫 的 外 乳 肌 部 位 ， 根 据 药理 学 特征 将 章鱼 胺 受 体 其 分 为 3 类 : 1 
异 、2A 及 2B 型 。 其 中 存在 于 外 围 组 织 的 大 多 为 2A 者 受 休 。 这 些 组 织 包括 蝗虫 的 脂肪 体 
(Lange and Orchard，1990)、 飞 行 肌 (Lafon-Cazal and Bockact, 1985), 输卵管 〈Or- 
chard, 1986) LAA Be AJAGA (Nathanson, 1985). Lange 和 Orchard (1990) E 
FPL TERS LAL PAIA pS ae -2 SE, BE A RO ae HT AO UK 
Bio PEASE YE TTR ME IE Rpr oh AN BRAD AES ASR E A ER ATT, kT 
SEA ARERR EEO ERE TTR, RAB MAY eB 
-种 不 同 的 约 理 学 特征 (Guillen et al, 1989), HENCE RES -类 章鱼 胺 受 体 ， 因 此 
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被 命名 为 3 AY (Roeder, 1992) (# 7-1). 
表 7-1 昆虫 体内 按 抑制 剂 分 类 的 章鱼 胺 受 体型 








18 ARULA] 2A& [SIRIA 2B [ 星 贝 肌肉 ] 3 型 Se Aa | 
Cra an Metoclopramide Beha Miansern 
EEG Mianesrin Metoclopramnide BEN 
MERA RHH Mianserin amg 
Mianserin aik APE Metoclapranude 
= = = FERM 





VER HEM: Evans (1981), Evans and Gee (1980), Roeder and Gewecke (1990), Roeder (1992) WON IK 
(Chliprnazinc), PES (Yohimbe). MEHA (Phentolamine) 

EOMRACR RN ABA AAR BHI HY. EPR, SEERE RS HY 
部 位 是 草 体 "类似 的 受 体 分 布 形式 在 蜜蜂 的 脑 内 也 有 报道 (Scheidler er al, 1986). 

章 全 胺 受 体 的 药理 学 特征 不 仅 在 其 分 类 具有 重要 人 性， 而 且 对 研制 高 度 特异 性 杀 虫 齐 
Sl AGRE (Hamar and Hom, 1977; Nathanson, 1985), HRTEM - 些 与 章鱼 胺 受 体 有 
ARS A A LA SE A TA) EL FRE (formamidines) (Harmar and 
Hom, 1977) AVA LAKERS (phenyliminoimidazolidines) (Nathanson，1985)。 这 两 类 物 
质 都 有 潜在 的 杀 虫 能 力 《Hollingworth and Johnstone, 1983, 1990). #47 GIP 的 条 件 下 ， 
以 及 在 昆虫 缺少 镁 离子 的 中 脉 内 ， 这 种 结合 位 点 与 激活 剂 的 亲和力 就 下 降 、 说 明 结合 位 点 
Ei | A GEARRE EM, 

在 果 蝇 头 部 分 泌 激 素 的 部 位 ， 有 一 :个 能 与 标记 的 章 信 胶 紧 紧 结合 的 位 点 ， 该 位 点 需要 
GTP 的 参与 活化 ,根据 另 一 些 药理 学 特征 ， 可 以 估计 这 种 受 体 也 是 章鱼 胺 环 腺 背 酶 的 - 
种 〈Dudai and Zvi，1984)。 让 东亚 飞 蝗 体内 ， 了 岂 观 察 到 了 类 似 的 结合 位 点 (Konings ct 
al, 1989; Roeder and (iewecke，1990)。Roeder 等 认为 这 种 受 体 表现 出 了 章鱼 胶 受 体 的 所 
有 药理 学 特征 ， 而 屿 神经 组 织 内 含量 很 高 。 介 对 章鱼 肪 受 体 的 结构 仍 少 有 研究 。 HSE i 
FR D-RAM, EA 
认为 克隆 的 并 非 章鱼 胺 受 体 ， 而 是 酷 胺 受 体 。 

用 ?H 标记 NC-52 WER BE HF BEBE (Nathanosn, £989; Nathanson and Kaugars, 
1989) 和 蝗虫 的 神经 组 织 内 的 章 盘 腔 受 体 ， 结 果 发 现 ，NC-52 FEIA RAE K pate aes 
组 织 内 的 某 一 位 点 结合 《Roedei and Nathanson，1993)}， 这 种 结合 与 蝗虫 神经 组 织 内 章鱼 
胺 受 体 有 相同 的 药理 堂 特征 (Roeder, 1992; Roeder and Gewecke, 1990). TEA FI Kae 
器 以 及 蝗虫 的 神经 组 织 内 还 发 现 一 种 类 似 章鱼 胺 的 受 体 糖 蛋白 ， 林 被 特异 性 标记 
(Nathanson et al, 1989; Roeder and Nathanson，1985)， 同 时 ， 还 发 现 了 蛛 虫 的 DEER 
WH, CSLANRAIRA. 1R BERRA R E OSTA ATE RRR 
HAMAR ATOM, HARER RAEE 动物 体内 没有 车 标 ， 因 此 毒性 很 做 。 


3 BERRA 


BAVC TE EB, ORELE A hE ATG AE A A HT 
tk, 因此， EPR HOE eR RE ZT (Salker and Kerkut, 1978; Saarvedra, 1989). 
BEL, ARATE AA A YE AE DERGE, CENNERA, BER 
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币 萄 糖 的 合成 《Downer，1979)。 星 虫 前 、 后 肠 肌 内 内 ， 章 鱼 胺 明显 受 酷 胺 的 影响 (Hu- 
ddant and Oldfielf{，1982)。 在 蝇头 部 章鱼 胺 受 体 可 与 酪 胺 受 体 相互 影响 。 酷 腔 对 章鱼 胺 受 
体 的 亲和力 也 引起 了 人 们 的 注意 (Roeder and Gewecke，1990)。 有 趣 的 是 ， 如 果 将 章鱼 胺 
与 琵 胺 同时 作用 十 昆虫 时 ， 则 腺 苔 酸 环 化 酶 刺激 兴奋 的 程度 下 降 50% (Uzzan and Dwdai, 
1982)。 对 这 种 现象 的 唯一 解释 是 :存在 一 种 酷 胺 受 体 ， 它 可 以 抵抗 章鱼 胺 对 细胞 的 影响 。 
已 经 证 实 的 酷 驼 受 体 与 腺 苷 环 化 散 呈 负 耦 联 关系 。Hen 研究 小 组 已 将 果 蝇 栈 胺 受 体 基因 次 
隆 ， 指 出 了 细胞 内 的 表达 信号 (Sanduet et al，1990)。 这 种 酷 胺 受 体 起 初 被 错误 节 认 为 是 
章鱼 胺 的 受 体 (Arakawa et al，1989)。 如 果 出 现 了 特异 性 表达 ， 则 酷 胺 就 是 这 .- 受 体 的 
唯一 具有 高 亲和力 的 兴 畜 剂 。 酷 胺 与 这 种 受 体 的 亲和力 比 章鱼 胺 高 40 倍 左 右 。 对 这 种 受 
体 的 氨基 酸 序列 分 析 表 阴 ， 它 的 第 6 及 第 7 个 跨 膜 区 域 与 消 梭 动物 的 峭 上 腺 激素 受 体 具有 
E. SE SAREAN S-HTIA 受 体 、u- 肾 上 腺 泰 受 体 及 果 蜗 的 5-HTI 受 体 相 比 较 时 ， 
发 现 它们 的 序列 有 明显 的 同 源 性 。 但 在 珍 椎 动物 体内 并 盛 直接 的 类 似 物 、 

据 张 宗 炳 (1986) ME, 昆虫 受到 外 界 刺激 时 ， 可 能 在 体内 诱导 产生 酪 胺 ， 它 对 昆虫 
TH, AEE- HARE. MEREDT :类 化 学 物质 的 作用 下 ， 首 先 由 心 侧 体 产生 
ER, RTA ee Se -性 受 体 ， 引 起 腔 丰 环 化 酶 的 增加 。 增 加 了 的 CAMP 再 诱导 
MN, RAST RMR, KAMER, 

一 种 存在 于 蝗虫 神经 组 织 的 酪 胺 系统 遍及 蝗虫 的 整个 脑 部 Hiripi et al, 1992). A fik 
的 特定 摄取 栈 胺 方式 以 及 其 释放 到 组 织 液 中 的 现象 ， 表 上 明星 虫 的 神经 组 织 存 在 有 3H - B 
骏 的 结合 位 点 。 这 种 受 体 所 表现 的 欧 理 学 特征 与 章鱼 胺 受 体 有 姐 著 的 监 异 。 与 天 蛾 酷 胺 受 
WEARER PHRMA, BRM RRA ARM AER, PRR 
(yohimbine) EH HARA RAJAR. REDARE ES h RHR AATE- 
种 特殊 的 酷 胺 系统 。 将 来 的 研究 必 将 使 我 们 对 十 昆 忠 神经 组 织 内 这 种 新 出 现 的 受 体会 有 更 
多 的 了 解 。 


4 多 巴 胺 及 其 受 体 


多 巴 胺 屋 一 类 典型 的 儿 某 葬 胺 类 神经 递 质 。 长 期 以 来 ， 人 们 都 知道 它 是 屁 虫 的 神经 活 
性 物质 。 在 昆虫 的 伸 经 组 织 内 ， 多 巴 胺 的 含量 相当 高 。 在 蜜 妖 的 神经 组 织 内 ， 大 约 晨 章鱼 
胺 的 2~3 fă (Harris and Woodring 1992)。 利用 传统 的 组 织 荧光 染色 法 和 免疫 学 方法 ， 对 
多 巴 胺 在 细胞 内 的 位 置 进行 了 研究 。 这 种 多 巴 胺 的 免疫 活性 广泛 分 布 在 昆虫 体内 ， 如 神经 
组 织 内 的 触 突 一 样 分 布 到 了 所 有 主要 的 神经 体质 办、 说 明 它 是 一 类 重要 的 神经 递 质 。 在 密 
HARA 300 多 个 含 多 巴 胺 的 神经 元 。 旺 虫 每 个 脑 半 球 的 3 100 个 左右 的 神经 元 中 也 有 
300 个 含有 多 巴 胺 (Wenedt and Honibery，1992)。 但 在 蜜蜂 的 视 叶 内 ， 却 没有 含 多 巴 胺 
的 细胞 ， 可 能 是 由 于 蜜蜂 神经 具有 精巧 的 细胞 和 复杂 多 变 的 神经 末梢 ， 它 的 神经 协调 必用 
比 神经 递 质 更 为 有 效 。 另 外 ， 除 了 多 巴 胺 以 外 ， 与 多 巴 胺 合成 有 关 的 酶 也 存在 于 神经 组 织 
Al, fda ReS RL (TRH) ASERRE (DDC)。 利用 基因 的 特定 位 点 的 缺失 突变 
对 天 蛾 体内 的 DDC 进行 过 详细 的 研究 。 然而 对 TRH 的 研究 却 没 引起 人 们 多 大 的 注意 。 尽 
管 如 此 ， 天 是 体内 的 一 个 TRH 基 却 早已 得 到 了 克隆 (Weckarnyer and Quinn, 1989), 

H CERBE, RIIE te ZB hy BP BO BD E> BE, 昆虫 神 
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AARRE Be A SP Be -AE A Ak ERRA (Brown and Nestier, 1985), 
ARRIEN E EB A Re RR, ER A, LE 
胺 与 嗅觉 、 学 习 功 能 有 关 (Bicker and Menzel，1989)。 另 外， 有 人 认为 释放 多 巴 胺 的 神经 
郊 了 能 与 昆虫 的 行为 表现 有 关 -。 ATE A T h N E E e h K A 
《Casagrand and Ritzman，1992)。 将 多 巴 膀 必用 于 股神 经 节 ， 会 导 施 这些 神经 元 之 间 的 信 
号 联合 和 传递 (Casagrand and Ritzmann，1992)。 把 多 巴 胺 注射 到 天 蛾 的 中 胸 各 注射 竟 角 
肢 一 样 引发 菜 种 飞行 动作 ， 伺 与 SHT MAR, RI MA KH. 

利用 不 同 的 实验 手段 证 明了 昆虫 体内 多 巴 胺 受 体 的 特 芷 。 存 天 蛾 、 蚊 子 和 蓝 赚 体内 发 
现 了 对 多 巴 胺 敏感 的 腺 董 环 化 酶 .在 旨 螃 神经 组 织 内 ， 这 类 多 巴 胺 受 体 与 脊椎 动物 的 多 巴 
胺 受 体 不 阿 源 。 从 多 巴 胺 受 体 的 药理 学 特征 ( 考 7-2) 来 看 ， 它 与 誉 椎 动物 的 多 巴 胺 DD 
型 受 体 很 相似 (Evans and Green, 1990), (Davis and Pitman, 1991). JH GH) LSD (Æ 
AM LE) 标记 蝗虫 的 两 个 受 笨 结合 位 点 ， .个 是 5-HT 受 体 ， 另 一 个 是 多 巴 胺 受 体 ， 
有 一 个 必 伐 白 与 多 已 胺 受 体 看 联 在 一 起 ， 但 它 所 表现 出 的 一 些 特点 与 湖 椎 动物 多 巴 胺 受 
体 不 同 。 说明 与 其 他 的 无 消 检 动物 一 样 ， 不 能 用 区 分 硝 椎 动物 受 体 的 方法 来 进行 分 类 和 定 
性 。 


R72 昆虫 的 多 巴 胺 受 体 的 生理 学 特征 (Ki ii) 





蝗 末 神 经 织 织 ERE Bt DEG 





EOM O soiree  AMPKE 联络 神 经 元 en 
LRE 220 9.52 a >I p 
PRAT 3 770 14 S00 4.79 1 1h 
SCH2390 4060 639 一 1000 D 
Metocloprarmd 246.700 2470 一 <100 000 1» 
SOR REE 一 21 200 308.6 >1 000 D 
RREN = 0.97 44.5 >10 000 D 





R K {H nM 计 ， 数 据 米 源 : Evans and Green (1990), Degen et al, Orr et al, (1987), Piman and Daries 
(1990), 


5 SRARRES tt 


SEER (SHT) ERP HES AH oh Ay Lk -AMARE a AE a 
内 的 不 同 组 织 中 ,但 以 神经 组 织 内 的 含量 最 高 。 昆 虫 的 脑 、 腹 神经 索 及 心 侧 体 都 能 合 
战 5-HT。 


5. 1 5- 闫 色 胺 的 作用 


利用 SHY 的 特殊 抗 血清 研究 ， 表 明了 马 虫 体内 产生 5 HT 的 神经 元 及 分 布 情况 ， 尽 
管 昆虫 所 含 5-HT 的 神经 元 很 少 〈 在 果 蝇 体内 大 约 100 个 )。 但 这 些 神经 元 的 树 状 宽 却 伸 
展 到 昆虫 中 枢 神经 系统 的 整个 网 络 中 。 对 虫 脑 中 有 些 部 分 ， 如 视 叶 中 心 体 、 触 角 神经 以 及 
萤 体 内 ， 都 显示 出 航 为 显著 的 免疫 特 件 ， 说 明 SHT 在 这 些 部 位 有 极其 重要 的 作用 。 万 其 
是 5-HT 在 视 叶 或 触角 神经 中 的 位 置 ， 说 明 它 在 昆虫 中 枢 神 经 中 的 作用 不 仅 是 神经 亩 质 ， 
更 重要 的 是 神经 递 质 。 此 外 ， 也 有 人 指出 5-HT 存在 于 美 洲 费 嫌 的 血细胞 中 。 
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还 有 一 些 报道 也 支持 5-HT 是 一 种 神经 递 质 的 论点 。 对 5-HT RRA ARE TB 
虫 的 神经 系 来 研究 的 ， 也 有 用 蝗虫 的 体 段 来 研究 的 。5-HT TER i AE AY A BB a A 
神经 末梢 释放 ， 需 要 有 钙 离 子 的 辅助 (Flanagan and Borlind，1984)。 

5-HT 在 中 枢 神 经 的 位 点 及 外 围 神经 系统 中 的 协调 作用 ， 曾 经 以 粉 纹 食 蛾 的 药物 学 反 
应 系统 进行 过 试验 《Linna and Roelofs，1986)。 在 昆虫 的 中 枢 神 经 内 ， 和 大 多 数 生物 胺 一 
样 ，S-HT 也 与 学 习 和 记忆 活动 有 关 〈Bicker and Menzcl，1989)。5-HT 对 章鱼 胺 调节 记 
ILAR. 将 5-HT 注射 到 蜜蜂 此 体 的 不 同 部 位 ， 结 果 引 起 记忆 的 补偿 能 力 下 降 。 而 
凡 对 章鱼 胺 和 多 巴 胺 在 天 蛾 的 飞行 中 所 起 的 作用 也 有 颜 闫 现象 。 红 神 条 蚊 的 行为 安 化 与 襄 
蜂 在 受到 分 泌 刺 激 后 的 反应 一 样 ， 都 与 5-HT AX. # Cook 和 Ochard (1993) 报道 ， 在 
吸血 晴 离 体 组 织 中 ，S$.7- RE (5.7-DHT) 对 5-HT 有 竞争 性 抑制 作用 ， 它 影响 5- 
AT 的 贮存 和 释放 ， 这 主要 是 合成 作用 受到 抑制 引起 的 。 经 5-HT 处 理 的 昆虫 ， 经 过 2 A 
后 ， 才 能 僚 复 。 说 明神 经 元 并 不 受 损 。 吸 血 晴 取 食 正常 ， 但 其 他 行为 受到 影响 。 

5-HT 可 能 减低 磷酸 化 酶 和 增高 磷 酸 酶 的 活性 ， 通 过 织 胞 间 际 中 钙 离 了 的 浓度 而 发 挥 
作用 。 因 为 钙 高 隆 足 奋 酸 化 瞪 的 - -种 有 效 活化 剂 。 在 打破 天 乔 峨 的 蠕 灌 育 过 程 中 ，5-HT 
调控 神经 分 小 细 胞 释放 PMTH， 从 而 使 前 胸腺 释放 赔 皮 激素 击 引 起 成 虫 发 育 。 利 用 生理 学 
研究 发 现 ，5-HT 能 使 蝗虫 的 神经 去 极 化 或 超 极 化 。 在 蝗虫 的 分 离 神经 段 内 ，5-HT 能 引 
起 3 种 不 同 的 反应 ， 这 些 反 应 的 离子 机 制 及 药理 学 特性 都 不 相同 。 每 种 反应 代表 着 - -类 受 
体 〈 表 7-3)。 





表 7-3 BRB SH EER K 值 








5-HTdrol S-HTdro2A, S-HTdre2k3 SHOS-HT RES SH-LSD 4 
ERS 0.013 0.0011 0.038 一 ee 
dButaelunel 0.032 0.33 0.06 一 0.000 71 
[-Butaclamel 31 14 30 一 3.58 
HR 9.8 0.25 0.18 一 一 
<A 1.2 La 0.72 一 2.43 
TAER 32 18 9.8 0.04 一 
SOH-DPAT 106 43 27 一 74 
LSD 0.000 44 0.000 26 0.000 31 一 0.001 84 
Bee 一 一 一 0.7 3.6 
SSR RL = 一 = 无 活性 1.64 





者 中 数值 以 来 nM 计 ， 数 据 来 源 ; Sandou et al, (1992), Dudai and Zvi (1984), Wedemeyer et al, (1992), A2 
角 隐 部 (dihydroerganyptine) 


对 5-HT 铂 感 的 腺 萌 坏 化 酶 ， 在 一 些 昆虫 神经 组 织 中 也 是 作为 5-HT 受 体 存在 的 。5- 
HT FURR PEER ER, SL cAMP 的 合成 ， 同 时 也 刺激 细胞 的 钙 离子 流 ， 并 
户 动 细胞 项 膜 的 蚀 汞 ， 使 细胞 底 膜 和 项 膜 的 氧 离 了 穿 透 性 增加 ， 因 而 提高 胞 外 微 绒毛 间 渗 
透 压 而 促成 唾液 的 外 排 。 


5.2 SHER eA 


昆虫 体内 至 少 有 4 种 5-HT 受 体 。Hen 已 将 果 电 的 3 种 5-HT 受 体 的 基因 进行 了 克隆 。 
对 这 些 受 体 的 氨基 酸 序列 比较 表明 ，5-HT 受 体 2 个 型 (5-HTdrol 和 5-HTdro2B) 之 问 有 
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ARE HE (244 80%), RHAI 3 种 5-HT ZIR SHE AI 5-HT SE 
5-HT; 及 5-HTc 都 要 高 许多 《Sandou et a，1992)。 因 此 ， 人 们 推测 S-HT Bik KRAKE 
单位 在 无 消 稚 动物 与 消 椎 动物 分 化 之 前 就 有 了 (Hen，1992)。 尽 管 5-HTdori AT LAS ARH 
环 化 酶 很 好 的 磷 联 在 一 起 ， 但 两 种 5-HT; 型 的 受 体 却 不 能 《Sandou et al 1992)。 至 少 在 一 
种 昆虫 的 亚 种 群体 内 ，5S-HT 受 体 和 腺 音 环 化 酶 非 耦 联 性 与 生理 学 研究 结果 屁 一 致 的 。 如 
前 面 所 述 ，5-HT 能 才 阁 一 些 与 腺 苷 环 化 酶 而 联 的 神经 递 质 的 活动 ， 如 天 蛾 飞行 动力 系统 
中 的 多 巴 胺 。 与 密 蜂 的 学 习 及 记忆 有 关 的 章鱼 胺 及 多 巴 胺 也 受 5-HT HIR Ehk K iR 
了 类 与 腺 苷 环 化 酶 耦 联 的 5-HT 受 体外 ， 还 有 一 种 5-HT 与 磷酸 酰胺 酶 系统 看 联 在 一 起 
遗憾 的 是 ， 对 这 种 受 体 尚 无 详细 的 研究 。 昆虫 的 色 胺 系统 并 没有 痊 椎 动物 那么 复杂 ， 但 色 
踪 受 体 的 复杂 程度 似乎 并 不 亚 于 将 椎 动物 。 星 虫 体内 能 与 3H-LSD 结合 的 位 点 可 能 代表 着 
另 一 类 型 的 5S-HT 受 体 (Wedemeyer at al，1992)。 众 多 的 S-HT 受 体 可 能 给 人 -种 纷繁 的 
感觉 。 但 随 着 研究 的 深入 ， 特 别 是 那些 将 5-HT 受 体 结构 、 位 置 与 其 生理 功能 联系 起 来 的 
人 研究 ， 将 会 使 我 们 更 好 地 了 解 5-HT 的 神经 递 质 作用 。 


6 组 胺 及 其 受 体 


AK (histamine) 集中 存在 于 昆虫 的 整个 神经 系统 内 ， 是 一 种 很 迟 才 发 现 的 神经 递 
质 。 昆虫 的 视 杆 周 围 存在 给 胺 ， 但 在 神经 组 织 内 的 含量 并 不 很 高 (Flias and Evans, 
1983)。 组 胺 在 视觉 路 线 上 的 生理 作用 已 得 到 证 实 。 假 定 某 种 物质 具有 神经 递 质 的 功能 ， 
它 一 定 存 在 -种 非 活 性 状态 。 在 昆虫 的 视网膜 内 通过 一 种 特殊 的 摄 入 系统 已 得 到 了 没有 活 
性 的 组 胺 。 如 果 把 组 胺 作用 于 家 蝇 或 昨 虫 的 视觉 面 上 最 前 端的 联络 神经 元 时 ， 就 会 引起 栈 
似 祝 网 膜 感光 的 反应 (Simmons and Hardie，1988)。 这 种 电 反 应 表明 了 组 胺 有 很 复杂 的 特 
性 。 与 脊椎 动物 脑 内 组 胺 受 体 Hy. Hy 不 同 ， 似 乎 都 无 相似 的 药理 学 反应 特征 。 仅 组 胺 处 
于 低 浓 度 时 ， 非 特异 性 的 通道 阻 温 物 才 能 抑制 这 种 电 反 应 。 利 用 电压 箱 位 技术 ， 对 这 种 生 
埋 反 应 作 了 更 为 深入 的 研究 《Handie，1989》。 结 果 表明 组 胺 能 使 大 的 单 极 细胞 的 氧 离子 
通 透 性 上 升 。 这 种 通 透 性 的 上升 起 因 于 氧 离 地 通道 的 开放 ， 时 间 可 以 持续 0.5ms (不 包括 
将 细胞 内 的 信息 传递 给 下 - .信使 或 蛋白) (Hardic，1989)。 一 种 类 似 的 组 胺 受 体 似乎 也 
FEF FER) WS) ARAP (McClintock and Ache，1989)。 这 类 受 休 引起 了 人 们 的 
极 人 兴趣、 因为 它们 具有 一 种 状 椎 动物 要 体 所 没有 的 特点 ， 即 直接 能 与 离子 通道 看 联 。 

利用 抗 血 清 研究 含有 组 胺 的 神经 元 在 昆虫 体内 的 分 布 《Nasselet at，1988，1990)， 结 
困 发 现 ， 除 了 在 昆虫 的 视网膜 部 位 以 外 ， 昆 忠 的 脑 中 也 存在 一 些 合成 组 胺 的 神经 元 这些 
神经 元 的 数 自 有 限 ， 但 其 树 状 突 却 伸 到 昆虫 神经 组 织 内 的 绝 大 多 数 部 位 Nassel ot al, 
1988，1990)。 与 甲 这 岗 及 软体 动物 相 比 ， 昆 虫 中 央 神 经 系统 内 组 胺 的 生理 学 方面 的 研究 
较 少 。 在 巍 煌 的 经 典 试 验 中 ， 组 胺 似乎 是 一 种 抑制 型 的 神经 递 质 (Skiebe et al, 1990) 
将 组 胺 注 人 蝠 昱 前 胸 神经 节 内 ， 导 致 听觉 间 神经 元 ONI 的 电 生 理学 反应 (Skiebe et al, 
1990)。 半 定量 的 药理 学 研究 组 胶 Hi- 受 体 的 典型 特征 表明 ， 只 有 那些 与 消 鹤 动物 的 Hi - 受 
体 有 高 亲和力 的 物质 才 有 活性 。 这 些 物质 的 亲和力 大 小 与 蝗虫 神经 系统 内 3H-mianserin 结 
合 位 点 有 相似 的 药理 学 特征 《Roeder，1990;)。[3H] -mianserin 能 与 -… 个 受 体 紧 紧 结合 ， 
而 且 该 受 体 表 更 的 递 质 型 的 药理 学 特性 〈 才 7-4)， 与 脊椎 动物 的 组 胺 Hi - 受 体 机 似 
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(Roeder，1990)。 在 蝗虫 的 视 杆 部 位 ， 有 一 种 类 似 于 3H-mianserin 结合 位 点 ， 它 是 -种 与 
G- 蛋 白 耦 联 的 受 体 ， 且 仅 存在 于 神经 组 织 内 〔〈Roeder et al，1993)。 在 -- 种 天 然 的 清洁 剂 
的 帮助 下 ， 将 这 种 受 体 洲 解 ， 对 其 分 子 量 、 糖 盘 白 特征 等 进行 了 研究 。 遗 憾 的 是 昆虫 神经 
组 织 内 的 组 胺 腺 攻 环 化 酶 仍 术 发 现 。 另 外 ， 组 胺 对 其 他 第 二 信息 传递 系统 的 研究 也 不 详 
细 。 因 此 ， 至 今 ， 组 胺 对 昆虫 人 外围 组 织 具 有 的 生理 作 败 仍 不 清楚 ， 在 神经 传递 中 很 多 现象 
仍 未 揭示 。 





表 7-4 昆虫 组 胺 受 体 的 药理 学 特征 《〈K 值 ) 





A h Bes A ot 蝗虫 的 神经 组 织 





处 理 药剂 DH] -miansenn LHJ -mepyramin piit nE 
R — 2.42 ~ 2.85 ~ ~ 
Hei 5.81 一 

i 88.7 4 - 

AAR 455 - + 

Me 8 620 2710 

BS 265.000 一 0 

组 胺 1.03nM 9.25nM 

章鱼 联 元 活性 0.57mmn 





HE: 数据 来 源 ，Roeder (1990), Roeder et al (1984), Skiebe et al (1990), Ki 单位 nm SPTE (promethazine). 村 
克敏 《doxepin)， 毗 拉 明 (pynlamine), ABS (desniprunine), BHA (phentolamine), BR (emendine) 





A 





it | 昆虫 免疫 防卫 化 学 


昆虫 基地 球 上 出 现 最 早 、 种 类 最 多 的 动物 类 群 . 在 生态 系 中 
占有 重要 位 置 ， 因 而 也 成 为 许多 猜 食 者 和 寄生 生物 攻击 的 靶 标 . 
同时 ， 也 是 昆虫 寄主 防卫 系统 攻击 的 对 象 。 在 漫长 的 进化 过 程 
中 ,昆虫 居然 形成 了 一 僚 有 效 的 防卫 体系 。 除 了 特殊 的 行为 、 拟 
态 、 保 护 色 以 及 保护 肌体 的 物理 性 屏障 外 ， 还 具有 清除 体内 异物 
的 免疫 系统 、 解 毒 酶 系统 ， 以 及 阻止 猎 食 者 的 化 学 防 开 毒素， 借 
助 生物 化 学 的 手段 ， 保 卫 肌 体 ， 稳 定 肌体 的 内 环境 。 

揭 疫 是 机 体 识别 和 清除 体内 异物 ， 维 持 内 环境 稳定 的 种 特 
异 生理 反应 。 昆 虫 免疫 系统 与 高 等 动物 的 免疫 系统 具有 相似 的 和 牛 
理 坊 能 ， 包 括 免疫 防御 immunologic defence): 清除 体内 病原 
物 、 防 止 感 染 ; 免疫 稳定 (immunologic homeostasis): 清除 体内 
襄 老 和 损伤 的 细胞 ， 维 持 机 体 的 生理 平衡 ; 免疫 监视 (immuno- 
logic surveillance): 清除 体内 变异 产生 的 异常 (肿瘤) 细胞 ， 虽 
PRI TEL PIE (PEAT PM AS eR oT by ER 
免疫 系统 作为 对 生命 周期 短 的 小 型 生物 的 适应 、 与 高 等 动物 的 相 
比 有 明显 的 不 同 。 首 先 昆 虫 免疫 系统 没有 明显 的 记忆 功能 ， 不 能 
形成 高 等 动物 一 次 感染 ， 终 牛 免疫 的 生理 现象 ， 其 次 是 昆虫 免疫 
系统 专 -性 不 强 ， 一 种 诱因 诱导 产生 对 多 种 异物 的 免疫 反应 。 昆 
虫 的 这 种 免疫 类 似 于 高 等 动物 的 先天 性 免疫 ， 而 没有 明显 的 获得 
TERE. 
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免疫 系统 是 生物 体内 ， 由 免疫 细胞 及 相关 组 织 器 官 组 成 的 功 
能 体系 。 随 着 免疫 分 子 生物 学 的 发 展 ， 这 个 功能 体系 还 涉及 到 许 
多 其 他 器 宜 组 织 合成 的 功能 分 子 。 因 此 ， 免 疫 系 统 包 括 组 织 器 
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窒 、 细 胞 和 功能 分 子 三 个 水 平 的 互 作 。 

1 免疫 器 官 

免疫 器 官 基 免疫 细胞 发 生 、 分 化 成 熟 、 定 居 增 殖 以 及 产生 免疫 应 管 的 场所 。 道 常 义 将 
负责 免疫 细胞 发 生 及 分 化 成 熟 的 器 官 叫做 中 枢 免 次 器 官 ， 而 将 免疫 细胞 定居 增殖 以 及 产生 
HEM SASS HU ON RIES A LIS EI ESR, J BA 
巴结 、 牌 胜 和 其 他 淋巴 组 织 。 上 骨髓 不 仅 是 高 等 动物 的 造血 器 官 ， 也 是 重要 的 免疫 器 官 。 骨 
髓 中 的 多 能 干细胞 首先 分 化 成 能 样 二 细胞 和 淋巴 干细胞 ， 胸 者 进 - 步 分 化 成 红细胞 、 单 核 
细胞 、 粒 细胞 和 巨 核 细 胞 系 等 ， 后 者 则 发 育 为 各 种 淋巴 细胞 的 前 体 细胞 。 其 中 一 部 分 淋巴 
TARDA TA (Thymus dependent lymphoeyte》 的 前 体 细 胞 ， 随 血 滚 流入 胸腺 后 再 
发 育 为 成 熟 的 二 细胞 。 在 鸟 类 中 另 有 -部 分 淋巴 干细胞 分 化 为 B 细胞 (Bone marrow or 
Bursa dependent lymphocyte) 的 前 体 细胞 ， 随 血液 流入 泄殖腔 背面 的 法 氏 襄 ， 在 那儿 发 育 
为 成 熟 的 忆 细 胞 ， 而 在 其 他 高 等 动物 体内 ，P 细胞 等 其 他 淋巴 细胞 是 在 骨髓 内 继续 发 育成 
熟 的 。 成 融 的 免疫 细胞 可 以 随 体 液 循环 ， 但 相当 部 分 定居 在 外 周 免疫 器 官 组 织 内 ， 并 在 这 
里 增殖 产生 免疫 应 答 。 


2 免疫 细胞 


凡 参 与 免疫 应 管 或 与 免疫 应 答 有 关 的 细胞 均 可 你 为 免疫 细胞 。 在 高 等 动物 中 ， 道 常 根 
据 免疫 细胞 在 免疫 应 管 过 程 中 所 起 的 作用 ， 将 其 分 为 辅 体 细胞、 淋巴 细胞 和 其 他 免疫 细胞 
3 类 。 


2.1 Aitae 


是 一 些 能 够 捕获 和 处 理 抗原 ， 并 能 把 抗原 呈 递 给 免疫 活性 细胞 的 一 类 免疫 细胞 。 在 高 
等 动物 体内 主要 包括 单 核 吞 唆 细 胞 和 树 突 状 绍 胞 。 前 者 在 骨 通 中 分 化 成 熟 进入 身 液 ,在 血 
液 中 停留 数 小 时 或 数 日 后 ， 经 毛细 血管 进 和 组织， 分布 在 多 种 器 官 的 结缔 组 织 路 ， 并 分 化 
成 熟 为 巨 噬 细 胞 。 血 液 中 的 单 核 吞 噬 细 胞 和 组 织 中 的 巨 噬 细 胞 可 以 吞噬 和 杀 灭 多 种 病原 微 
生物 ， 以 及 处 理 清除 衰老 损伤 的 细胞 ， 是 机 体 非特 异性 免疫 的 重要 因素 。 细 胞 表面 的 多 种 
受 体 和 主要 组 织 相 溶 性 复合 体 分 子 ， 使 这 类 细胞 的 吞噬 与 杀伤 作用 能 有 效 地 接受 抗体 和 补 
(A 子 的 调理 作用 。 同 时 ， 把 处 理 的 抗原 物质 转移 至 细胞 表面 ， 呈 递 给 免 症 活 性 细胞 。 此 
外 ， 巨 噬 细 胞 还 分 刻 多 种 蛋白 水 解 酶 、 补 体 成 分 以 及 曙 浆 重 白 ， 在 免疫 应 答 过 程 中 释放 的 
活性 因子 包括 白细胞 介 素 、 干 扰 素 、 肿 瘤 坏死 因 王 和 前 列 腺 素 。 树 突 状 细胞 由 骨 食 中 船 样 
干细胞 分 化 而 来 ， 随 血液 流 分 布 到 各 处 的 淋巴 器 官 和 组 织 中 ， 细 胞 表 而 呈 树 突 状 ， 有 较 多 
的 主要 组 织 相 深 性 复合 体 分 子 ， 因 而 和 有 较 强 的 抗原 只 递 作 用 ， 但 这 类 细胞 没有 知 唑 功 
能 。 


2.2 淋巴 细胞 


古 个 不 均一 的 复杂 细胞 群体 。 包 括 许多 具有 不 同 免疫 功能 的 亚 群 ， 主 要 有 了 细胞 、 工 
细胞 、NK 细胞 和 K 细胞 。 它 们 在 免疫 应 答 过 程 中 发 挥 核心 功能 作用 ， 是 高 等 动物 体内 数 
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其 较 多 的 细胞 类 群 。B 细胞 在 埔 乳 动物 骨髓 或 鸟 类 的 法 氏 于 内 分 化 成 熟 ， 故 称 为 骨髓 依赖 
性 淋巴 细胞 (bone marrow dependent lymphocyte) 或 可 依赖 性 淋巴 细胞 《bursa dependent 
lymphocyte), HAFA BA. B 细胞 在 外 局 淋巴 器 官 组 织 内 定居 和 增殖 ， 部 分 参与 体 
液 循环 。 上 其 主要 功能 是 接受 抗原 刺激 、 活 化 增殖 、 分 化 为 浆 细胞 。 由 浆 细胞 产生 能 与 特定 
抗原 结合 的 特异 性 抗体 ， 进 行 体液 免疫 - B 细胞 表面 其 有 特征 性 膜 表 面 免疫 球 蛋 白 《Sur- 
face membranc immunoglobulin，SmIg)， 能 识别 和 结合 特异 性 抗原 ， 使 细胞 活化 增殖 ， 产 
牛 免疫 应 答 。 此 外 , BB 细胞 表面 还 有 多 种 其 他 表 徊 受 体 及 活性 分 子 ， 进 行 不 同 信息 传递 。 
8B 细胞 的 分 化 成 熟 实际 上 包括 两 个 阶段 : 第 一 个 阶段 是 不 依赖 抗原 刺激 的 骨髓 内 分 化 阶 
段 ， 随 着 膜 免 疫 坏蛋 白 基因 的 表达 ， 由 淋巴 干细胞 ， 经 前 3 细胞 ， 幼 稚 B 细胞 到 成 熟 B 
细胞 ， 第 二 阶段 是 依赖 抗原 刺激 的 外 周 分 化 阶段 ， 主 要 屁 接 受 抗原 刺激 后 ， 进 - 步 分 化 为 
产生 特异 抗体 的 浆 细 胞 。 在 吕 绸 胞 的 分 化 过 程 中 ， 林 完全 成 熟 的 幼 匆 B 组 胞 ， 能 接受 细 
WIGS. RSE 、 聚 合 鞠 毛 素 等 非 胸腺 依赖 性 抗原 的 刺激 ， 产 后 M 型 免疫 球 蛋 白 ， 
为 机 体 提 供 免 疫 耐 受 性 ， 但 这 种 免疫 应 答 没 有 记忆 功能 ， 被 称 为 B1 细胞 ， 而 成 熟 的 B 细 
胞 相应 被 称 为 B2 细胞 。B2 细胞 需要 T 细胞 的 辅佐 ， 接 受 胸 腺 依赖 性 抗原 刺激 后 活化 增 
殖 ， 并 且 分 化 为 桨 细胞， 在 产生 体液 免疫 的 同时 ， 产 生 一 部 分 免疫 记忆 细胞 ， 这 些 长 寿 的 
记忆 细胞 在 机 体 随后 再 次 遭遇 相同 抗原 侵 当时 ， 可 直接 活化 ， 产 生 免 疫 应 答 。 

本 细 胞 是 由 骨 揣 分 化 产生 的 前 了 细胞 进入 胸腺 后 分 化 发 育成 熟 的 ， 故 称 为 胸腺 依 正 
性 淋巴 细胞 《Thymus dependent lymphocyte)， 简 称 细胞。 成 熟 的 细胞 经 血 流 分 布 到 
外 周 免疫 器 官 定居 增殖 ， 部 分 随 体 波 循 环 游 走 于 全 身 各 处 。 工 细胞 主要 盐 接 受 抗原 刺激 活 
化 ， 增 殖 并 分 化 成 效应 T 细胞 ， 负 责 细 胞 免疫 功能 ， 所 有 T 细胞 表面 均 具 有 识别 和 结合 
特异 抗原 的 T 细胞 抗原 受 体 。 此 外 ， 还 有 太 量 表面 抗原 及 其 他 表面 分 子 ， 进 行 信息 通讯 
以 便 调 理 免疫 应 答 。 根据 1 细胞 的 表面 抗原 和 功能 差异 ， 将 其 分 为 5 个 亚 群 : 辅助 性 工 
细胞 ， 有 协助 细胞 产生 抗体 以 及 其 他 细胞 分 化 成 熟 的 功能 ; 诱导 性 工 细胞 ， 能 诱导 
辅助 性 工 细 胞 和 抑制 性 全 细胞 的 成 熟 ; 捉 制 性 全 细胞 ,能 搞 制 B 细 胞 产生 抗体 ， 也 能 抑 
制 其 他 荆 细 胞 的 分 化 增殖 ， 述 发 型 超 敏 反应 性 工 细胞 ， 能 释放 多 种 淋巴 因子 ， 导致 炎 症 
反应 ， 发 挥 排除 抗原 的 作用 ; 细胞 毒性 战 杀伤 性 工 细 胞 ， 识 别 带 有 抗原 的 对 细胞， 接触 
后 入 放 穿孔 素 使 氢 细胞 溶解 。 前 三 类 相互 调节 制约 ， 对 免疫 应 答 起 调节 作用 ， 称 为 调节 性 
工 细 胞 ; 后 两 类 在 效应 阶段 发 挥 作 用 ， 称 为 效应 性 下 细胞。 这 里 还 应 指出 ，T 细胞 接受 抗 
原市 激 ， 在 增殖 分 化 产生 免疫 应 答 的 过 程 中 ， 也 产生 长 寿 的 记忆 性 芽 细胞 ， 它 与 记忆 性 BB 
细胞 是 机 体 获 得 性 免疫 的 基础 。 
NK 细胞 和 kK 细胞 的 细胞 表 而 既 没 有 也 细胞 的 膜 表 而 免疫 球 蛋 白 、 也 没有 了 细胞 的 
RADU A. NK 细胞 即 生 然 杀 伤 细胞 《natural killer cell) ， 是 一 群 不 依赖 抗原 刺激 和 
至 化， 也 不 需要 抗体 参与 就 能 杀伤 妓 细 胞 的 淋巴 细胞 ， 主 要 存在 于 外 周 血 和 脾脏 中 ， 细 胞 
表面 也 有 识别 靶 细 胞 的 表面 分 子 ， 但 结构 尚 丰 清楚。 此外， 也 有 - 些 受 体 在 免疫 调理 中 发 
控 作 用 。K 细胞 即 杀伤 细胞 《Killer cel) ， 能 识别 并 杀伤 所 有 与 抗体 结合 的 细胞 。 因 而 
对 抗体 识 出 结合 的 靶 网 胞 起 作用 。NK AK 细胞 在 体内 常 维持 一 定数 量 范围 ， 而 不 是 像 B 
细胞 和 工 细 胞 等 免疫 活性 细胞 ， 因 抗原 的 刺激 后 急剧 增殖 ， 它 们 体现 了 机 体 的 先天 免疫 
能 力 。 此 外 ， 还 有 - 些 细胞 ， 如 粒 细胞 在 免疫 应 答 后 期 ， 可 在 趋 化 因子 等 作用 下 ， 发 撑 作 
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用 。 
3 免疫 分 子 及 其 功能 


几 参 与 免疫 应 符 的 体液 因 子 均 可 称 为 免疫 分 子 。 主 要 由 免疫 细胞 产生 ， 包 括 免疫 球 重 
日 、 补 体系 统 和 细胞 央 季 二 大 类 。 


3.1 AIREA (immunoglobin, Ig) 


是 一 类 具有 坑 体 相似 化 学 结构 的 球 蛋 白 。 抗 体 是 功能 定义 ， 所 有 抗体 均 是 [gg。 而 Ig 
是 化 学 结构 概念 ， 并 非 所 有 Ig 都 能 与 抗原 发 生 特 异性 结合 ， 表 现 出 抗体 活性 。Ig 的 基本 
结构 是 由 一 令 键 连接 两 条 重 链 和 两 条 轻 链 形成 的 Y EA, FR AE BEK Ig, 
可 获得 两 个 相同 的 Fab 和 个 Fe 片段 .Fab 即 抗原 结合 片段 ， 含 有 一 条 完整 的 轻 链 和 重 
链 N 端的 一 部 分 能 与 一 个 抗原 决定 徐 形 成 特异 性 单价 结合 ， 而 Fe 片段 具有 活化 补体 ， 以 
用 与 免疫 细胞 表面 受 体 结合 的 能 力 。Ig 的 重 链 和 轻 链 均 有 … 定 的 易 变 区 和 恒定 区 ,它们 
是 出 一 系列 的 基因 ( 肽 段 》 随 机 组 合家 达 形 成 的 。 在 他 基因 库 中 有 几 百 个 易 变 区 基因 
(V) 和 众多 的 多 样 性 基因 (D) 及 连接 基因 (J), REER B 细胞 分 化 城 熟 时 可 随机 旨 
合 表达 。 此 外 ，V-J 及 V-D-] 重组 时 ， 连 接 处 的 碱 基 位 移 、 切 除 与 整合 ， 使 起 变 区 多 样 性 
域 数 量 级 上 升 。Ig 的 Fab 片段 在 重 链 和 轻 链 的 组 合 上 也 导致 抗体 特异 性 类 型 成 倍增 加 。 
这 样 Ig 基因 库 就 能 适应 最 大 量变 化 的 需要 ， 合 成 数 以 亿 计 的 不 同 抗体 。 这 里 应 该 指出 的 
AaB MCE Ris Iy 基 央 时 ， 存 在 等 位 基因 排斥 现象 ， 也 即 只 表达 其 中 1 个 等 位 基因 。1 
个 世 细 胞 及 其 分 化 增殖 的 细胞 株 系 合成 的 抗体 ， 重 链 、 轻 链 、 可 变 区 独特 型 ， 以 及 抗体 
特异 性 、 亲 和 力 、 生 物 学 性 状 及 分 子 结构 完全 相同 。 抗 体 的 主要 功能 是 与 抗原 结合 ， 进 行 
异物 标记 与 纯化 ， 同 时 激活 免疫 系统 产生 免疫 应 管 反应 、 















































3.2 补体 系统 (complement system) 


AH — ARAM REA (O ARAMA, ERAR EKAR A EREM, i 
巨星 细胞 、 脾 、 淋 巴 组 织 、 骨 髓 ， 此 外 还 有 小 肠 上 皮 细 胞 、 肝 、 肺 、 肾 等 。 根 据 其 发 现 先 
后 顺序 ， 通 常 将 补体 系统 的 功能 单位 命名 为 Cl、G2、CG……Co。C; 是 1 个 带 钙 相 联 的 巨 
分 子 复 合体 ， 其 6 个 球 部 顶端 都 具有 与 抗体 Fe 片段 相 结 合 的 受 体 。 当 抗体 与 抗原 结合 后 ， 
Fo 片段 的 结合 部 位 因 分 子 构 型 改变 而 暴露 ， 从 而 与 Ci 的 Fe 受 体 结合 ， 引起 Cy a FRAY 
改变 ， 并 表现 出 酯 酶 活性 ， 从 而 完成 对 异物 识别 。 此 时 的 C 分 子 可 以 使 Cy 分 解释 放出 
Cib f, Gb 有 暴露 的 不 稳定 部 位 能 迅速 与 靶 细 胞 膜 结合 ， 随 后 引发 补体 系统 一 系列 
的 链 级 反应 ， 形 成 踊 水 己 复 合 物 ， 并 选择 性 插入 妓 细 胞 膜 内 ， 自 发 聚合 形成 中 通关 细 胞 膜 
的 管状 孔道 ， 导 致 却 细 胞 洲 解 。 这 是 体液 免疫 补体 系统 导致 疲 细 胞 洲 解 的 经 典 途 径 。 


3.3 WAF (Cytokines) 


是 指 免疫 细胞 受 刺激 后 产生 的 、 既 非 抗 体 又 非 补体 、 具 有 激素 活性 、 在 免疫 应 答 和 炎 
症 反 应 中 产生 多 种 生物 学 功能 的 低 分 节 是 、 分 弯 性 党 白质 ， 主要 包括 干扰 素 (interferon), 
UTR (interleukin), #8 9 Mla PF (Colony stimulating factor) 和 肿瘤 坏死 因子 (tu 
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mour necrosis factor) 4 类 。 其 中 集落 刺激 因子 的 主要 功能 是 刺激 免疫 前 体 细胞 的 分 化 成 
熟 。 干 扰 素 则 能 使 敏 料 细 胞 产生 抗 病 毒 蛋 白 。 提 高 多 种 免疫 细胞 的 功能 活性 ， 诱 导 产 生 御 
介 崇 等 ， 因 而 具有 抗 病 毒 、 免 首 测 季 和 抗 肿 痛 等 多 种 功能 。 折 介 素 足 一 组 在 免疫 细胞 活 
化 、 增 将 和 分 化 中 起 调节 作用 的 细胞 因 于， 目前 已 发 现 10 多 种 。 肿 瘤 坏 死因 子 具 有 广泛 
的 免疫 调节 和 免疫 效应 功能 ， 既 能 杀伤 肿瘤 细胞 又 能 诱导 细胞 产后 多 种 免疫 调节 因子 ,此 
外 ， 还 有 一 些 先天 性 正常 生理 组 成 的 抗 旧 物 质 ， 如 溶 睹 酶 靠 。 


4 免疫 防御 


就 昆虫 免疫 系统 的 功能 ， 研 究 最 多 的 就 是 免疫 防御 。 为 了 相互 比较 ， 这 里 我 们 重点 总 
结 -… 下 高 等 动物 杭 感染 免疫 的 机 制 。 高 等 动物 的 抗 感染 免疫 包括 先天 免疫 和 获得 性 免疫 商 
大 类 。 


4.] 先天 免疫 


基 有 机 体 在 种 系 演化 过 程 中 逐步 建立 起 来 的 一 条 列 天 然 防御 功能 ， 可 遗传 给 后 代 ， 这 
些 免疫 机 制 遂 常 对 多 种 病原 侵 染 都 有 作用 ， 因 而 又 被 称 为 非特 异性 免疫 ， 主 要 包括 中 屏障 
结构 。 如 皮肤 黏膜 、 血 脑 屏障 和 胎盘 屏障 ， 有 阻挡 和 排除 微生物 等 异物 的 作用 ，- -此 腺 体 
分 沁 物 还 具有 杀 苦 的 作用 。 人 体液 中 的 抗 微生物 物质 。 如 补体 、 洲 菌 酶 、 忆 型 洲 素 、 干 扰 
素 等 ， 对 感染 微生物 上 共有 抑制 、 杀 灭 和 湾 解 的 作用 。 人 的 存 哈 细 胞 。 主 要 布 两 奖 ， 即 中 性 粒 
细胞 、 哮 酸性 粒 细胞 等 小 下 只 细 胞 ， 和 单 核 吞噬 细胞 太 巨 噬 细 胞 等 大 存 噬 细 胞 、 它 们 道 过 
趋 化 接触 、 调 理 、 知 人、 霖 蓝 、 消 化 清除 病原 微生物 。 接 触 可 以 是 随机 的 ， 也 可 以 是 趋 化 
关子 诱 使 的 趋 化 作用 。 主 要 趋 化 因子 包括 补体 活化 片段 、 某 些 外 源 物 的 成 分 或 产物 、 活 化 
的 免疫 细胞 及 其 释放 的 细胞 因子 。 吞 哈 细 胞 与 病原 物 接触 的 吞噬 ， 取 决 于 病原 物 的 性 质 及 
其 他 因子 的 调理 作用 。 - 般 抗体 和 补体 降解 的 片段 能 与 病原 物 结合 ， 同 时 与 者 哈 细 胞 表 血 
AG, (BME, KEATS EREDAR, 高 等 动物 杀 
死 在 唾 细胞 内 的 细 蔚 涉及 到 两 种 方式 ， 其 一 是 无 氧 条 件 下 利用 醇 解 产生 的 松 、 溶 菌 能 、 乳 
铁 蛋 白 和 阳离子 蛋白 直接 玻 坏 和 杀 死 细 北 ， 在 有 氧 条 件 下 则 主要 利用 过 氧化 物 酶 
HO, AUR RSE, HLA IL Bee OR EKEK, MAIE, FE A R NE ik 
RRA RCE. HERAT RUNES SE, ETATU EY EO, Cy, 单 
氧 基 和 游离 产 革 直接 杀 死 细菌 ， 或 通过 脂 质 过 氧化 分 解 核酸 等 杀 死 细菌 ， 也 有 TT 
如 麻风 杆菌 、 结 核 李 菌 等 在 免疫 力 低 的 入 体内 ， 虽 被 吞 哈 但 不 被 杀 死 ， 甚 至 在 内 叭 胞 内 莹 
殖 并 游 走 全 身 ， 这 种 现象 被 称 为 不 完全 乔 哈 。 


4.2 获得 性 免疫 


是 个 体 在 生活 中 接触 某 种 病原 物 及 其 产物 后 产后 的 特异 性 体液 免疫 和 细胞 免疫 。 由 于 
在 免疫 应 答 过 程 中 产生 的 记忆 性 长 寿 卫 细胞 和 工 细 胞 ， 可 以 使 机 体 获得 终生 免疫 ， 但 大 
和 遗传 。 其 中 体液 免疫 主要 是 指 抗 体 的 中 和 作用 、 抢 制作 用 ， 以 及 与 补体 和 细胞 的 联合 作 
杀机 体 接受 抗原 刺激 后 可 以 产生 特异 性 抗体 ， 这 些 坑 体 中 有 些 能 与 相应 的 病毒 结合 ， 阻 
止 病毒 吸附 于 易 感 细胞 或 穿 人 细胞 内 ， 防 止 扩散 和 再 偿 染 。 还 有 eT Santee E 
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结合 。 直接 影响 毒素 的 活性 中 心 ， 而 使 之 失去 毒性 作用 。 抑 制作 用 包括 机 体 分 泌 的 黏膜 表 
面 分 泌 性 球 蛋 白 A， 阻 止 病原 体 的 吸附 ， 换 制 其 侵入 以 及 - 些 抗体 通过 结合 抑制 病原 体 的 
酶 系统 或 代谢 ,抑制 其 生长 繁殖 。 联 合作 用 则 包括 由 抗原 抗体 结合 、 激 活 补 体系 统 的 溶菌 
作用 ,以 及 由 抗体 调 开 作 用 ， 刺 激 免 疲 细胞 的 吞噬 功能 。 细 胞 免疫 主要 是 指 细 胞 毒性 T 
细胞 对 靶 细 胞 的 杀伤 作用 ， 以 及 其 他 效 庶 工 细胞 合 戒 释 放 多 种 淋巴 因子 和 而 发 皖 的 抗 感染 
免疫 作用 。 
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昆 忠 的 免疫 系统 与 高 等 动物 相似 ， 也 包括 阻止 异物 侵 染 的 体 壁 、 消 化 道 等 物理 件 胖 
障 ， 体 腔 内 的 细胞 防卫 和 多 种 具有 免疫 功能 的 抗菌 肽 组 成 的 体液 免疫 。 侯 昆虫 没有 上 雇 等 动 
物 分 化 如 此 明显 的 免疫 器 官 ， 昆 求 的 免疫 组 织 器 官 主要 是 血 淋 巴 和 造血 器 官 。 昆 虫 的 体腔 
BOIL, ATA AS BASE eR A Ek A SRR A MRENA ee, E 
RACE ALE, MAI KI AA T i SB RE in 
ko ERR MAERA a ET A, KESARIA. ARAT 
CARTA ILAJE EE, ATLAS Se iS E AZ, A EET E, 
包 被 成 瘤 和 凝集 作用 。 昆 虫 体液 免疫 与 高 等 动物 有 明显 差异 ， 主 要 是 没有 抗体 和 补体 系 
统 。 但 近年 来 研究 发 现 许多 具有 免疫 功能 的 多 肽 类 物质 〈 详 见 第 九 章 )。 其 中 不 少 其 有 高 
等 动物 免疫 分 子 类 似 的 功能 ， 它 们 主要 由 血细胞 和 脂肪 钵 合成 。 并 与 血细胞 一 起 组 成 昆 忠 
体内 免疫 的 功能 体系 。 


1 昆虫 免疫 系统 对 外 源 异 物 的 识别 


对 异物 的 识别 是 免疫 系统 的 重要 - 环 。 民 虫 设 有 抗原 抗体 识别 机 制 。 但 利用 异 源 
和 辣 源 物 进行 的 移植 试验 表明 ， 昆 虫 也 同样 其 有 识别 异物 的 监视 机 制 。 目 前 较 清楚 的 主要 
是 类 似 高 等 动物 对 非 胸 腺 依赖 性 抗原 的 识别 ， 也 就 是 对 侵入 微生物 细胞 去 面 特 有 的 物质 进 
FTAA]. MIARE (Poptidoglycan) 、 脂 多 糖 (lipopolysaccharid) 和 8-1,3- 葡 聚 糖 (B- 
1,3-Glucans)。 给 家 剧 和 烟草 天 蛾 注射 细菌 或 肽 稍 聚 糖 ， 均 能 有 效 诱导 脂肪 体 合 成 溶菌 桩 
(lysozyme), KÆR (cecropins) 利 血 素 《hemalin) 等 血 淋 巴 抗菌 蛋白 ,说明 昆虫 脂肪 体 
上 具有 识别 肽 葡 聚 糖 的 受 体 。 另 -类 能 刺激 合成 血 淋 巴 抗菌 蛋白 的 细菌 胞 壁 物 质 是 脂 多 
糖 。 从 昆虫 血 淋 巴 中 分 离 出 几 种 能 与 肌 多 粮 专 一 结合 的 血 淋 巴 蛋白 ， 它 们 可 以 起 到 识别 革 
兰 氏 阴 件 菌 的 作用 。 在 莫 景 血 淋 马 中 分 离 到 的 两 种 凝集 素 (Lectin) 均 能 与 脂 多 糖 结合 ， 
它们 都 是 由 10 一 30 个 相同 亚 基 组 成 的 聚合 体 ， 亚 基 分 了 量 在 28~ 30 xX 103u， 在 氨基 酸 序 
列 上 与 背 权 动物 识别 微 牛 物 的 C 型 凝集 素 类 似 。 在 家 天 体内 粒 血 胞 (granuiar) 表面 有 1 
种 分 子 量 为 11x 103u 的 表面 蛋白 ,可 与 脂 多 糖 形 成 特异 结合 ， 这 种 结合 并 与 该 类 细胞 1 
种 抗菌 蛋白 天 乔 素 的 基因 堆 达 有 关 。 人 在 地 中 海 实 蝇 幼 虫 体 中 发 现 某 些 血 细胞 膜 表面 有 分 子 
HH AT x 103u 的 脂 多 糖 联结 浅 白 。 这 种 联结 与 胞 间 疏 户 磁 酸化 有 关 ， 可 能 是 血细胞 识别 
脂 多 糖 和 信息 传递 的 秦 道 。B-1 ,3- 葡 聚 精 是 真菌 细胞 壁 的 重要 组 成 ， 目 前 已 从 家 蛋 和 小 龙 
虾 体内 分 离 出 其 专 … 性 结合 雪白 ， 对 其 cDNA 序列 分 析 发 现 ， 这 些 蛋 白 的 结合 可 能 启动 酚 
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氧化 酶 对 真菌 的 反应 。 

此 外 ， 在 昆虫 体内 还 发 现 - 些 与 外 源 物 质 结合 启动 免疫 反应 的 其 他 活性 因 于 ， 包 括 雍 
RK MRE, RARE 1 种 可 和 细胞 表面 寒 刻 糖 相 结合 的 蛋白 质 ， 由 于 其 多 个 结合 位 点 
的 存在 ， 可 以 导致 外 细胞 的 聚合 。 这 类 蛋白 质 已 在 多 种 昆虫 中 发 现 并 分 离 ， 通 常 是 多 聚 体 
(分子 量 在 70~150 x 108u) ， 其 亚 基 分 子 量 为 30~40 x 103u。 在 家 乔 中 分 离 到 较 特 别 的 凝 
集 未 ， 这 个 蛋白 类 似 于 高 等 动物 血小板 凝集 因子 ， 其 合成 的 前 体 为 343 x 103u， 而 后 转化 
成 280x 107u 的 成 熟 蛋 白 ， 内 含 趾 乳 动物 甘露 糖 结合 蛋白 的 相似 片段 ， 呈 由 注入 肽 葡 聚 
BSR AAT AMM A, CRRA RL aL, PEK AR AK Me ek} 
ARMM, RITSARE ORE A EATER, AFEN 47x 1034， 一 般 血 淋 
巴 中 含量 极 低 ， 注 入 细菌 后 可 激发 其 合成 并 使 之 达到 1 ~7mgm HRE. BAO 
到 细 商 或 细胞 表面 ， 可 刺激 血细胞 的 吞 咏 。 在 果 晶体 内 也 发 现 与 哺乳 动物 吞 叭 细胞 受 体 活 
性 一 样 的 蛋白 质 ， 可 以 调节 血细胞 的 知 队 作用。 因此 ， 世 中 虽然 没有 抗体 -一 -抗原 识别 机 
制 ， 但 仍 有 一 些 类 似 高 等 动物 辅助 细胞 对 异物 识别 或 免疫 细胞 对 非 胸腺 依赖 性 抗原 的 识别 
饥 制 ， 依 球体 内 特定 的 受 体 蛋 白 的 结合 ， 启 动 免疫 反应 。 此 外 ， 昆 虫 血细胞 也 同样 具有 党 
除 衰老 细胞 或 其 碎片 的 功能 。 因 此 ， 也 肯定 存在 对 正常 细胞 和 异常 细胞 的 识别 功能 。 但 目 
前 尚未 报道 昆虫 血细胞 上 共有 类 似 高 等 动物 血细胞 的 表面 复合 体 。 


2 昆虫 的 细胞 免疫 


是 虫 的 血细胞 来 源 子 中 止 层 细胞 。 利 用 光 镜 、 染 色 甚至 电镜 对 昆虫 血细胞 的 分 类 已 有 
很 久 历 史 ， 但 - - 直 没 有 彻底 弄 清 血细胞 的 具体 种 类 。 目 前 利用 抗体 的 研究 有 明显 的 进展 
但 在 不 同 昆虫 中 还 没有 发 现 血细胞 类 型 特 有 的 标致 性 抗 诛 。 一 般 认为 诛 血 胞 是 昆虫 体内 最 
基本 的 血细胞 ， 其 他 血细胞 均 由 其 分 化 而 来 ， 原 血 胞 撑 具有 分 裂 增殖 的 能 力 。 桨 血 胸 、 镁 
血 胞 和 凝血 胞 是 免疫 反应 中 最 重要 的 血 顷 胸 ， 其 形态 、 功 能 均 月 明显 不 同 。 它 们 通过 循环 
运动 接触 异物 ， 而 后 通过 特定 的 功能 分 子 识别 结合 而 产生 防卫 反应 ， 对 不 同 的 侵入 物 或 异 
物 形成 吞噬 、 凝 集成 瘤 或 包 被 作用 。 

春 办 作用 通常 发 生 在 少量 小 型 寄生 物 的 侵入 之 后 ， 是 -种 受 体 调节 的 免疫 反应 ， 由 粒 
血 胞 和 浆 血 胞 完成 。 其 乔 哈 过 程 涉及 到 细胞 内 微 管 的 形成 ， 因 而 细胞 分 裂 抽 制 素 B 
(cytochalasin B) 可 抑制 知晓 作用 。 而 微生物 源 的 一 些 多 糖 因 子 ， 以 及 昆虫 体内 酚 氢 化 能 原 
活化 过 程 可 以 刺激 血细胞 大 只 作 用 ， 可 能 是 受 体 识别 和 调理 的 重要 活性 分 子 来 源 。 成 瘤 作 
用 是 当 大 量 小 型 微生物 侵入 后， 导致 血细胞 、 血 浆 物 质 及 异物 凝集 ， 而 后 被 血细胞 包 谱 的 
免疫 过 程 。 脂 多 糖 、Zymosan、laminarin 及 粮 址 白 均 有 刺激 启动 包 被 的 功能 ， 而 在 不 同 尼 
虫 中 接受 刺激 产生 的 抗菌 自 白 或 凝集 素 均 可 起 到 粘着 细菌 和 血细胞 及 凝集 物 的 作用 。 包 谱 
作用 是 昆虫 血细胞 对 大 型 异物 的 免疫 反应 ， 包 括 细胞 包 被 和 血液 丙种 。 前 者 如 钱 旭 日 屁 
虫 ， 首 先 由 粒 血 胞 或 浆 血 胞 识 捉 后， 释放 出 信息 物质 ， 吸 引 其 他 效 血 胞 转 聚 包 被 ， 订 后 内 
部 黑 化 或 不 时 化。 后 者 如 驭 起 月 ， 由 血细胞 识别 后 洲 解 释放 信号 分 子 ， 形 成 黑 化 的 体液 物 
质 包 被 ， 而 后 再 由 细胞 包 被 或 不 包 被 。 这 些 大 型 寄生 物 可 以 通过 改变 外 衣 ， 分 泌 物 的 特 
性 ， 或 在 侵入 时 间 时 带 和 病毒， 破坏 寄生 的 识别 、 糙 着 或 包 被 ， 从 而 建立 寄 让 关系 。 

吕 然 在 细胞 免疫 过 程 中 ， 除 了 识别 信号 外 ， 秋 着 分 子 也 是 上 个 重要 因子 。 目 前 已 发 现 
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许多 能 虫 血 细胞 黏 善 分 子 ， 它 们 均 具 有 Arg-Gly-Asp (RGD) 的 氨基 酸 序列 结构 ， 这 是 整 
合 蛋 白 家 族 的 特征 结构 ， 与 其 他 生物 和 细胞 黏着 分 子 ， 尤 其 是 黏 连 蛋白 的 结构 完全 一 致 。 
而 血 素 、 脂 载体 和 血细胞 凝集 抑制 剂 则 是 阻止 血细胞 凝集 的 调节 因子 。 这 两 类 正 反 调节 
子 是 细胞 免疫 功能 的 保证 。 

昆虫 血 缅 胞 免疫 反应 受到 许多 控制 正常 生理 的 内 源 因 子 的 调控 。 - 般 来 说 ,昆虫 暗 皮 
变态 是 最 易 受 感染 的 时 期 。 在 长 期 的 演化 过 程 中 ， 屁 虫 形成 了 利用 赔 皮 变态 激素 调节 免疫 
的 宙 制 ， 这 在 研究 中 已 有 不 少 实例 。 家 蛋 在 赔 皮 变态 时 其 体内 粒 血 胞 对 网 血红 细胞 的 附着 
和 香 噬 能 力 明 显 加 强 , 果 蝇 师 发 育 期 间 浆 血 胞 变 成 片 状 的 包 被 细胞 ， 用 20-995 Re Ab 
理 打 蝇 血 细胞 ， 能 刺激 提高 对 异物 的 知 咽 率 。 此 外 ,昆虫 血细胞 的 免疫 功能 还 受 其 他 内 源 
因子 的 影响 。 在 烟草 天 峨 体内 发 现 ， 抑 制 十 二 烷 酸 的 合成 ， 就 会 降低 其 清除 血 淋 巴 中 细菌 
及 成 瘤 作用 的 能 力 。 由 子 哺 乳 动物 体内 的 氧化 二 十 碳 四 烯 酸 和 其 他 多 烯 酸 者 具有 红细胞 趋 
TE, AMENT FREE REAN ERA MAE, TENERA RUE E 
SAE CE BA fa H SE E a E HA DU n A BE PR ED, LAF BR EB A 
Bo ETERS ESIR PR CK, PTR AEA EE ERE 
WER, ERA En AET ERRES ARREA, EA E d A 
FA ee A AH SOE. AEA a, MER RRRA TEAS Rh 
中 最 可 能 发 挥 这 一 作用 。 


3 体液 免疫 与 抗菌 肽 


昆虫 体液 免疫 依赖 血 淋 巴 中 的 抗菌 肽 和 蛋白 。 它 们 主要 由 脂肪 体 、 血 细胞 、 围 心细 
胞 、 马 氏 管 、 中 肠 以 及 受伤 或 受 感染 时 的 真皮 细胞 合成 。 目 前 发 现 抗菌 活性 物质 的 作用 机 
制 主要 有 4 个 方面 : 酶 促 水 解 破坏 微生物 的 细胞 壁 ， 真 接 插 和 细胞膜 破 坏 腊 结构 及 其 迁 
性 ; 抑制 微生物 的 物质 代谢 。 记 其 是 外 膜 组 分 的 合成 ， 阻 止 细 胞 分 裂 繁殖 ;代谢 产生 细胞 
毒性 物质 ， 使 外 源 物 被 杀 琵 或 钝 化 。 


3.1 水 解 破坏 微生物 细胞 壁 


典型 的 是 溶菌 酶 (lysozyme)。 这 种 酶 是 屁 虫 体内 的 正常 组 分 ， 但 可 受 异物 诱导 而 大 
量 增加 。 它 主要 通过 水 解 细菌 胞 壁 物质 ， 粘 多 糖 中 的 N- 乙 酰 葡萄 糖 胺 和 N- 乙 栈 胞 壁 酸 之 
间 的 B-1,4 键 发 挥 抗菌 作用 。 目 前 已 从 家 看、 烟草 天 峨 和 果 晶 等 昆虫 中 克隆 出 了 溶菌 髓 
的 基因 ， 所 有 的 这 些 溶菌 酶 的 分 子 量 均 为 14 x 103u， 其 序列 与 鸡蛋 清洲 蔚 紫 相似 。 但 在 
不 同 的 昆虫 中 ， 溶 菌 酶 所 起 的 作用 可 能 有 一 定 差异 。 研 究 发 现 。 家 性 体内 溶菌 酶 极 易 受 细 
蓝 诱 导 ， 且 主要 由 脂肪 体 合成 ， 而 果 师 体内 的 则 不 受 细菌 诱导 ， 主 要 由 中 肠 细 胞 合成 ， 起 
正常 的 消化 作用 。 


3.2 直接 破坏 细胞 膜 的 通 透 性 


在 紧 忠 体内 分 离 到 的 许多 抗 苗 肽 大 都 具有 直接 破坏 微生物 细胞 膜 结构 、 影 响 胞 膜 透 性 
的 作用 。 如 在 双 起 日 精通 日 、 膜 杷 月 和 晴 晓 目 昆 虫 中 发 现 的 昆虫 防卫 素 〈Inseet de- 
fensins) 为 39 一 34 CREMKE, AR 6 个 半 胱 氮 酸 ， 在 分 子 内 形成 3 个 二 硫 桥 。 利 
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用 核磁 共振 研究 发 现 ， 分 子 的 N 端 有 一 个 环 ， 紧 接着 为 短 螺旋， 并 通过 二 硫 桥 与 C 端 
的 有 B 片 层 结构 相 联 ， 形 成 一 B 复合 结构 。 其 主要 作用 是 通过 聚合 形成 插入 膜 内 的 通道 裂 
解 革 兰 氏 阳 任 前 的 内 膜 。 天 蚕 素 是 另 一 类 基因 结构 的 抗 昔 肽 ， 最 初 在 天 委 蛾 中 分 离 得 到 ， 
分 子 量 为 4x 103u， 对 革 兰 氏 阴 性 和 阳性 菌 上 共有 广泛 活性 。 表 前 在 鲜 翅 目 和 双 翅 目 尼 虫 中 
均 有 报道 ， 均 为 立体 结构 相似 的 阳离子 多 肽 ， 并 在 分 子 内 形成 两 个 脂 水 两 亲 的 狠 旋 区 ， 这 
种 两 亲 性 分 子 与 细胞 膜 脂 互 作 是 破坏 腊 结 构 ， 进 而 溶解 细菌 的 主要 原因 . 


3.3 阻止 细胞 分 裂 增 殖 


在 鳞 翅 日 、 双 起 日 等 昆虫 体内 分 离 到 的 20 一 28 x 10?u 的 抗菌 蛋白 ,可 以 由 细菌 诱导 
产生 。 从 其 基因 序列 分 析 ， 这 些 归 白 属于 肉 毒素 开 家 族 (attacin/sarcotoxin) T Family), 
它们 主要 通过 抑制 外 膜 鼻 白 的 合成 而 阻止 草 兰 氏 阴性 菌 的 细胞 分 腊 和 繁殖 。 另 外 ， 仅 在 双 
翅 自 昆虫 中 分 离 到 的 分 子 量 为 9 x 10?u AL HA 〈diptericins) ， 其 结构 序列 与 肉 喜 
素 碳 端 的 富 甘氨酸 区 相似 ， 仅 对 部 分 革 兰 氏 阴 性 菌 起 作用 ， 其 作用 机 制 也 是 抑制 外 膜 蛋 白 
的 合成 。 


3.4 代谢 毒物 的 杀伤 与 钝 化 作用 


昆虫 酚 氧 化 酶 是 一个 重要 的 免疫 防卫 因子 。 最 初 发 现 ， 由 子 酚 氧 化 酶 将 酷 氨 酸 代谢 并 
氧化 成 醒 ， 配 类 再 译 合 形成 黑色 素 沉积 在 伤口 或 包 被 的 异物 周围 ， 形 成 黑 化 反应 。 随 后 研 
究 在 多 种 昆虫 中 证 实 ， 黑 化 反应 是 一 个 重要 的 免疫 防 上 反应。 其 一 是 酚 氧 化 反应 过 程 有 利 
产生 各 种 过 氧化 自由 基 和 羟基 自由 基 ， 这 些 物质 表现 出 极 强 的 细胞 毒性 。 可 以 直接 杀 死 侵 
人 的 微生物 。 其 二 是 氧化 产生 的 醒 类 和 黑色 素 ， 可 使 蛋白 质 靶 化 ， 因 而 可 钝 化 微生物 ， 阻 
止 其 在 体内 扩散 漫延 。 此 外 ， 酚 氧化 酶 及 其 活化 过 程 中 的 产物 ， 在 免疫 过 程 中 还 可 能 存在 
识别 和 害 动 其 他 免疫 过 程 的 作用 。 

近年 来 ， 由 于 酚 氢 化 酶 在 多 种 昆虫 中 的 分 离 纯 化 ， 使 其 功能 研究 取得 很 大 进展 。 酚 氧 
化 酶 以 酶 原形 式 存在 于 血液 和 血细胞 中 ， 在 有 的 昆虫 中 发 现 表皮 和 中 肠 细胞 中 也 存在 。 酶 
原 经 专 一 性 丝氨酸 蛋白 酶 水 解 - 段 肽 链 而 活化 。 酶 原 正常 情况 下 在 昆虫 体内 以 二 聚 体 存 
在 ， 含 有 两 个 大 约 为 80x 103u 的 亚 基 。 昆 虫 中 的 亚 基 有 不 同 的 类 型 。 不 同类 型 亚 基 的 序 
列 40% ~50% 是 相同 的 ， 它 们 在 昆虫 体内 形成 异型 二 依 体 。 在 分 子 生物 学 水 平 研究 酚 氧 
酶 分 子 序列 发 现 ， 它 属于 - -个 包括 节肢 动物 血 蓝 素 蛋 白 (Hemocyanins) 和 屁 虫 血 淋 巴 
6 亚 基 血 浆 蛋 白 (Hexameric Hemolymph Proteins) 在 内 的 超 基因 家 族 ， 每 个 酚 氧 化 酶 亚 基 
内 含有 两 个 与 血 蓝 蛋 白 铜 结合 部 位 相对 应 的 保守 序列 。 此 外 ， 亚 基 内 还 含有 -个 类 似 子 峭 
椎 动物 补体 蛋白 Cs 和 Cu 以 及 a 巨 球 蛋 白 硫 栈 区 的 序列 。 这 些 区 域 的 水 解 将 会 导致 分 子 与 
他 配 体 的 共 价 结合 ， 还 可 能 是 酚 氧 化 酶 在 凝集 过 程 中 表现 出 粘着 作用 的 原因 。 


4 抗菌 肽 的 基因 表达 调控 


昆虫 抗菌 肽 的 基因 表达 调控 与 哺乳 动物 基本 相同 。 首 先 在 许多 昆虫 的 抗菌 肽 基因 的 上 
游 区 域 ， 发 现 了 类 似 哺乳 动物 基因 转录 因子 (NF 一 kB) 结合 部 位 相同 的 碱 基 序列 。 同 时 
也 分 离 到 结构 与 活性 均 类 似 于 NF 一 kB AER SOK SR me A LA 
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NL 一 kB AAMER WEF 5, TER EM AE AL - -种 核 蛋 白 ， 被 称 为 天 发 蛾 免疫 反应 
因子 (CIF)， 其 功能 及 分 子 大 小 均 与 NF 一 kB 相似 ,同时 可 被 细菌 感染 市 诱发 合成 。 在 
果 蝇 中 ， 除 了 发 现 一 种 可 直接 与 NFkB 调控 区 碱 基 序列 相 结 合 调节 免疫 基因 表达 的 因子 
外 ,还 发 现 一 种 可 与 一 种 特定 的 膜 受 体 (Toll) 相 结 合 的 调控 因子 (dorsal)。Toall 是 一 个 
与 高 等 动物 白介素 | 受 体 相 类 做 的 膜 受 体 dosa 首先 与 另 一 蛋白 因子 形成 复合 体 ， 当 与 
受 体 Toll 结合 时 ， 复 合体 解 窗 释 放出 CEART, MI dorsal 进入 膜 内 ， 与 NF 一 kB 结 

合 区 的 碱 基 序列 结合 ， 发 挥 转录 因子 的 作用 。 目 前 已 有 不 少 报道 认为 ， 这 - .机制 控制 果 蝇 
体内 和 天蚕 归 束 基因 转录 的 启动 。 N 外 ， 果 晶体 内 蜂 素 基因 除了 具有 NF 一 kB 结合 序列 外 ， 
还 存在 一 个 哺乳 动物 基因 相同 的 序 知 位 点 GAAANN。 在 哺乳 动物 体内 ， 王 扰 素 调控 因子 
(IRF1) 可 以 与 这 一 位 点 结合 调控 基因 的 转录 。 在 果 蜡 脂肪 体 和 血细胞 中 发 现 了 . -个 45x 
103u 的 多 肽 ， 可 以 与 这 一 位 点 结合 。 这 种 结合 在 细菌 感染 时 明显 加 强 ， 而 日 这 as 
IRF1 的 多 克隆 抗体 有 交叉 反应 。 因 此 ， 屁 虫 抗菌 钛 基因 表达 调控 可 能 涉及 到 多 个 机 制 。 
日 前 发 现 的 两 种 均 类 似 于 哺乳 动 物 的 白 介 末 和 干扰 素 调 控 机 制 。 这 也 说 明 昆 虑 体内 同样 存 
在 多 种 免疫 调节 因子 。 目 前 这 方面 的 研究 将 进一步 揭示 昆虫 的 免疫 调 控 体系 。 

研究 昆虫 免疫 防卫 有 利于 有 害 生 物 和 媒介 屁 虫 的 治理 以 及 人 类 对 抗菌 物质 的 并 发 利 
赴 。 近 几 年 来 ， 人 们 已 从 鲜 杷 月 和 双 九 目 昆虫 中 分 离 出 了 大 量 的 抗 细菌 蛋 所 和 肽 类 活性 物 
质 。 戎 着 研究 的 深入 ， 其 他 目 昆虫 ， 尤 其 是 微生物 侵 染 压力 不 同 的 各 种 昆虫 的 研究 ， 将 会 
提供 更 丰富 的 昆虫 免疫 知识 ,目前 也 已 开始 研究 昆虫 抗 真 菌 类 物质 。 但 总 的 来 说 ， 由 村民 
虫 种 类 和 生物 学 的 复杂 性 ， 虽然 习 惯 上 认为 昆虫 的 免疫 系统 较 简便 ,但 不 司马 虫 的 总 体 表 
现 要 复杂 得 多 。 所 以 ,人 研究 昆虫 免疫 需要 更 多 的 模式 昆虫 ， 而 对 血细胞 反应 的 细胞 后 物 学 
和 生物 化 学 ， 血 细胞 类 型 的 标记 分 及 功能 分 子 的 单 克隆 抗体 复 选 ， 民 虫 免疫 识别 ， 粘 着 
和 细胞 毒 杀机 理 ， 免 疫 细 胞 和 组 织 间 的 通讯 机 制 和 信号 物质 ， 以 及 免疫 活性 物质 基因 表达 
的 调控 等 方面 的 研究 ， 都 将 会 是 这 -领域 的 研究 热点 ， 并 成 为 知识 成 果 不 断 消 现 的 重要 前 
沿 。 
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在 间 1 种 昆虫 中 存在 郑 几 类 不 同性 质 的 抗菌 肽 。 由 于 昆虫 中 不 存在 像 高 等 动物 那样 的 
记忆 免疫 〈( 如 了 和 人 细胞 ) ， 故 当 章 受 微生物 侵 染 时 ， 各 种 抗菌 肽 总 是 先后 翻 泽 ， 共 同 存 
在 于 血 淋 巴 之 中 ,长 期 的 生物 进化 过 程 必然 使 这 些 抗菌 成 分 能 协同 表达 。 这 种 协同 表达 不 
仅 使 昆虫 体液 的 抗菌 谱 很 广 ， 面 且 对 产生 抗 性 的 微生物 ， 不 同 抗菌 肽 多 靶 标 攻击 也 可 最 终 
将 其 杀 灭 ， 达 到 成 功 防御 的 日 的 。 充 分 了 解 其 协同 表达 ， 不 仅 是 深入 理解 昆虫 免疫 必需 
的 ， 而 县 这 种 协同 表达 也 为 医学 上 抗 生 类 药物 的 联合 使 用 提供 了 思路 。 

BARAK RAM AMAR TR, ERR, KEK, KH 
AK (attatin) 和 溶菌 酶 非常 专 化 ， 分 别 玻 坏 细 获 表 层 的 3 层 包 被 ， 对 于 细菌 的 杀伤 力 彼此 
之 间 具 有 显著 增 效 作 用 。 在 蜜蜂 中 ， 存 在 子 血 淋巴 中 的 4 种 抗菌 肽 蜜蜂 抗菌 肽 (api- 
daecin) 、 蜂 蛾 抗菌 肽 《abaecin) 、 防 卫 素 和 膜 翅 抗菌 肽 Chymenoptaecin) 具有 各 自 的 抗菌 
谱 ， 对 不 同 的 菌 种 专 化 性 不 同 ， 共 同 释放 后 抗菌 谱 非常 广 ， 故 局 蜂 血 淋巴 中 的 抗菌 肽 的 协 
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同方 式 为 活性 互补 。 

BERS RH, REM, FRR PRS OMAR. XH 
活 过 程 由 普遍 存在 于 牛 物 界 的 NF-kRAkB 相似 机 制 引发 ， 这 一 机 制 在 哺乳 动物 急性 期 反 
刻 或 炎 性 反应 表达 。 昆 虫 免疫 基因 表达 后 ， 产 生 的 效应 物 即 抗 落 肽 前 体 尖 经 过 一 系列 翻译 
KMT, FERKA EPERE. MEHA, 、 蜜 蜂 抗 芋 且 和 防 由 素 前 导 序 列 尽 
管 关 并 很 人 ， 但 都 具有 RRXR 序列 。 在 哺乳 动物 中 ， 具 有 两 个 碱 性 氨基 酸 的 位 点 至 少 是 2 
种 高 度 专 化 的 内 切 酶 的 加工 位 点 。 因 此 ， 蜜 蜂 的 这 3 种 抗菌 肽 均 具 有 复杂 的 翻译 后 加 工 。 

这 些 研究 表明 ,抗菌 肽 之 间 的 协同 是 十 分 复杂 的 ， 基 有 增 效 洲 同 、 基 因 表 达 协 同和 番 
译 后 加 工 协同 等 多 种 方式 。 


1 昆虫 体内 的 抗菌 肽 类 


WG A. MAA, BAN, PAR, Se eR 
TUNER Mae, HERE hs: OAKS BCE A BA BOK, 
其 中 类 型 最 多 的 包括 i ES HK RL KER KARNAK, RARS: RR 
包括 麻 蝇 素 ] TW AUB) RR; PIERRE. DRE. te 3 
PRR 2 IAD, OE AHP EE BEN EE PK, ROH TE He KIRA RH 
BHA BALD: HARI WHR ALB. CAD. Aik, MRE Hi Be AR AY Bee Hee, 
组 成 了 联合 的 防御 体系 ( 表 8-1)。 


表 8-1 不 同 昆 虫 中 已 鉴定 出 的 抗菌 肽 种 类 


























A 种 名 i wk 种 类 
FB (cecropin AL B, D), RSM Cattatins) HM (lysozyme) 
À y it ° 
MAH KERER HA Chemolin 
RR AER (cocropin A, CM4, CMdph), $k (iebocins) 
WAKE AMIK (bactericidins, 4 cecropm SAL) 
ABEN R (S. peregrine) WHR I 《Sarcotoan TA, B, C, D, I, ARSD LE (sapecin 
thi (P. terrane} AHLAK (dipteracins), By HÆ (defensins } 
anna RER AL, AQ. B, WK, RATE (drosomycin). SR AK i A IK 
(droswein) 
BAN Hee SESE TEAK (adipawcin) EARI MK (abaecin) BERRA HK Cymen 
pacem) Bi LI (defensin) 
scones SETUBIIK Copidaecin) BOREL BOK (abeecin) . Bh TEA (defensin), SER 
, 1194 IAK Chymenoptueeim) 
MB (Zaratas) RITEN (ooleoptericin) , BF WA (defencin) 
YAH SH (P. prasina) B UR (defensin), EPRI (metalnikowins) 
AR (P apt) 防卫 索 (defensin), $0 Mi AA KC pyrrhocoricin ), C S ii I Mk 
(hemiptencin} 





2 抗菌 肽 抗菌 庶 上 的 协同 表达 


2.1 密友 抗菌 及 
存在 于 密 蜂 血 淋 巴 中 的 4 SK, EER ALA EA, 但 各 自 只 有 特异 性 
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AIDA A AR. Cateels (1993) EAI AERE HM pH BE aE apidaecin, hymeno- 
ptaccin 和 免疫 血 淋 巴 对 大 约 100 7 BPA RADIA TE. 结果 表明 ， 大 量 的 人 和 动物 病原 菌 
如 克 雷 簿 氏 杆 随 、 沙 门 氏 菌 和 志 锅 开 村 获 和 植物 病原 菌 (WKAR, Pseudomonas 
swingae 、 根 疾 菌 ) 等 均 对 apidaccin 非常 敏感 ，hymenoptaecin 可 抑制 一 些 对 apidaecin 有 
HERAA, ARAARA Xanthomonas, Fee ANH AMR EER, A AT 
K514 被 hymenoptaccin 抑制 而 不 被 apidaecin Ai MH, WK MB FFB NCTC9001 则 被 api- 
dacein 抑制 而 不 被 hymenoptaecin 抑制 。 在 液体 培养 基 中 测定 了 hymenoptaccin 和 apidaccin 
的 抑 菌 活性 ， 结 果 表 明 ， 有 些 落 种 ， 如 Xanthomonas campestris， 不 能 被 apidaecin 所 抑 
制 .但 对 hymenoptaecin FR BUR. THVT A cE Re -A E82), AR, 
这 2 PAS COO, CIERRE, ER AE, 

由 表 8-2 PATAP, SRE aM PA E AYE PATS EE YY apidaecin 和 hymenoptaecin 的 宽 ， 
表明 血 淋 巴 中 的 其 他 抗 茵 成 分 如 abaccin 和 防卫 素 也 参与 了 抗菌， 从 而 形成 了 喝 为 广泛 的 
抗菌 谱 。 








表 8-2 Wh AOE a 





元 蓝图 直径 (mm) 
再 x 一 - 








Hymonopraecin Amdaccin GEE 
人 和 和 动物 致 病菌 
Bordetella bronchiseptica b 一 了 
Enterobacter cloacae 一 b 8 
Haemophilus mfluensae 5 5 10 
Klebsielia aerogenes 5 1 il 
Safmonella typhimurium 一 iz 13 
Salmonella montevidea 一 8 10 
shigella fle rneri 一 10 11 
Yerunia enterocolitica 5 9 10 
Clostridium difficile 一 一 10 
Rhee occus egur — = [E] 
Streptoccoccus R — — 13 
Staphylococcus aureus 一 = 一 
DEDE T 
Agrobacteriurn tumefaciens — 16 15 
Erwinia saliis 5 18 19 
Preudomnnas syringae 一 9 io 
Rhrzobium meliloti 了 18 15 
Xanthomonas campestris 7 一 8 
其 他 细菌 
Escherichia cali NCTC9001 一 13 id 
Escherichia coli KS14 9 一 12 
Ewherichia coli K514 (HE) 9 NT NT 
Microuneus iysoderkticus ww 一 19 
Bacillus megaterium 10 一 12 





2.2 Sr hd eK 
STR Tt BRC BL | EHHI (pyrrhocoricin) 和 半 姻 抗菌 有 (hemiptericin) 3 
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种 。Cociancich 等 〈1994) 测定 了 防卫 素 和 pyrrhocoricin 对 9 种 革 兰 氏 阳 性 菌 和 9 种 10 FH 
KER RARE, BRR, DRE EBA, M pyrrhocoricin W 
VETERE. TLR MK RERI REA, M pyrrhocoricin 对 革 兰 氏 阴 性 茵 更 具 抑 制 活 
性 。 如 对 大 肠 杆菌 D22 EERO DRI, RWS MAEM LEME (R 8-3)。 


HGS 红 连 抗菌 肽 类 对 微生物 的 最 小 抑制 浓度 《单位 : pmo) 

















股 类 ETK ETY 
FAR o ~ 
Micrococcus luteus 0.15~0.3 5.0- 10.0 
Borillus megatersum 0.15-0,3 1.0~2.5 
Aeraoccus mridans 0.3-0.6 
Staphylococcus aureus >10 
Staphylococcus saprophyticus 
Bacillus subtilis OB935 
Pedia occus acidolactrct 
Bacillus thuringiensis 
Listeria manocytogenes 
F HE 
Escherichia coli T22 2.5-5.0 <1 
Escherichia coli 1106 5~10 
Enterobacter ttanue 312 2S 5-10 
Pseudomonas aeruginosa ATOC82118 >5 5~10 
Salmonella typhimuriun >5 >10 
Kilebsellta pneumoniae >5 >10 
Serratia marees ans Db 11 >5 >10 
Ataligenes faecalis >5 >10 
Xanthomonas campestris pv orizae >10 
Erwinia carotovara caratovara >10 
2.3 Mi A 


ARDT (sapecin) FRM (sarcotoxin E) 的 抗菌 谱 如 表 8-4, HAP 可 知 ， 
sapecin 的 抗菌 谱 较 广 ， 而 sarcotoxin T 对 sapecin 具有 显著 的 玫 补 作用 。 如 sabecin 对 大 由 
杆菌 ， 宋 内 氏 贺 志 氏 菌 和 普通 变形 杆菌 效果 较 差 ， 而 sarcotoxin | 对 这 3 种 菌 的 活性 最 
强 。 


REA RMT RR Ait: pgm) 








ik x RRD DR MOK 

(Sapecm) (Sareotoxin | A-GLY) 

Staphylococcus aureus FDAQ09P ` 3.0 > 100 g 

Staphylococcus smith 5.0 > lou 

Micrococcus luteus FDAI6 1.2 > 100 

Micrnenrcus luteus 103333 1.2 > 100 

Micrococcus luteus PCTLOQI 10.0 > 10 

Bacillus subtilis NRR! 1-558 39.0 >100 

Bacillus subtilis PCI219 20.0 >100 


Mycobacterium smegmatis ATOC607 78.0 >100 














HERZ MTN) 253 








(8) 
麻 晶 防卫 素 及 OR 
ko ”类 . 
(Sapecin) (Sarcotoxin | A-GLY) 
Corynebacterium bows 1810 2.5 S100 
Corynebacterium michiganense 2.5 >10 
Xunthomonas orizae 20.0 
Pseudomonas lachrymans 78.0 
Escherzchiu colt NIH] >78.0 6.3 
Shigelta sonnei 1811746 >78.0 12.8 
Proteus vulgaris OX19 > 78.0 6.3 





3 抗菌 肽 表达 水 平 上 的 协同 


3.1 Sew 


蜜蜂 被 大 肠 杆 兰 感 染 后 ， 在 不 同时 间 取 样 ， 结 果 表 明 在 感染 初期 ， 随 着 感染 时 间 的 延 
长 ,蜜蜂 的 4 种 抗菌 肽 的 mRNA 艾 显 著 增 加 ， 增 加 最 快 的 是 hymenoptaecin 和 abaecin 的 
mRNA, 在 感染 后 3 一 4h mRNA 含量 便 可 见 到 显著 的 上 升 ， 而 防卫 素 和 apidaecin 的 
mRNA 则 灌 后 ， 鹏 者 至 感染 后 12h 才 可 见 到 微弱 的 表达 ， 后 者 也 在 感染 后 Oh 才 充 分 表达 。 
ARRP, MOER mRNA 的 表达 量 最 小 。 这 4 种 抗菌 肽 的 基因 表达 均 可 持续 36h 
以 上 。 

除了 表达 时 间 和 程度 的 益 异 外 ， 这 4 种 抗菌 肽 基因 在 不 同感 染 程度 下 的 表达 也 存在 差 
Feo EME apidaecin 电 易 表达 ， 即 使 轻 度 感染 也 可 诱发 。apidaecin 对 革 兰 氏 阴性 菌 的 抵抗 
TETS, ik AB Ze BF Oh Gee he DEK, hymenoptaecin 则 是 apidaccin 重要 的 
补充 肽 ， - 些 对 apidaecin 有 抗 性 的 细菌 ， 了 包括 植物 病原 此 Xanthomonas 均 可 被 hymeno- 
ptaecin 抑 制 。abaecin 则 作为 apidaecin 的 后 备 肽 ， 很 多 对 apidaecin 产生 抗 性 的 细菌 可 被 
abaecin 抑制 ， 只 有 当 apidaecin 的 杀菌 能 力 丧 失 后 ，abaecin 基因 才 表 达 。 因 此 ， 这 一 基 
的 表达 需要 较 大 的 诱导 剂量 。 蜜 蜂 防 上 [ 素 基 畴 最 后 表达 ， 防 卫 素 也 是 蜜蜂 中 唯一 对 草 兰 氏 
DEARA IHAHA, HARER RER apidaecin 、 hymenoptaecin 和 abaecin 抑制 的 病 
诛 菌 ， 才 由 防卫 素 发 挥 作用 。 因 此 ， 较 低 浓度 的 防卫 索 即 可 清除 残留 的 笛 兰 氏 阳 性 
Ho 


3.2 RRABEAR EMERY 


Kylston 等 1990) 鉴定 出 了 果 蝇 的 天 春 素 基因 座 。 该 基因 座 异 常 紧凑 ， 在 不 到 4kb 
的 DNA 之 内 有 3 个 表达 的 基因 (Al, ARB) 及 2 个 不 表达 的 假 基因 ， 在 不 到 4kb 距离 
以 外 还 有 另 [个 相似 的 区 。3 个 基因 的 诱 学 是 一 致 的 ， 但 基因 B 表达 的 水 平 较 低 。 昌 然 是 
胁 同 活 导 的 ， 但 3 个 基因 的 全 党 区 并 不 可 能 作为 调节 单元 的 保守 序列 。 因 此 ， 这 3 个 基因 
可 能 各 自 有 独立 的 调节 单元 ， 或 者 是 有 1 个 共同 的 单元 统一 调节 整个 基因 座 。 后 1 种 调节 
方式 可 能 对 密集 的 基因 更 为 方便 和 高 效 。 研 究 表明 ， 注 射 细菌 后 th， 果 归 体 内 即 有 大 量 
mRNA RB. Gh 达到 峰值 ， 上 表明 对 免疫 刺激 的 反应 闪 常 迅速 。 
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3.3 BELAGRA SEER GHAR 


Gudinundsson % (1991) 采用 Northern ASCH RM, MALK RM PABE A 
ALB AAA REA. AR B 基因 的 转录 产物 在 免疫 2h 后 即 在 血 淋 巴 中 出 现 ，48h 
后 达到 高 峰 。 而 天 者 素 D 基因 转录 却 比 前 - -者 迟 ， 转 录 产 物 在 48 一 96h 才 在 血 淋 巴 中 出 
现 ，144h 后 才 达 到 高 峰 。 成 熟 的 大 剧 素 A 和 日 免疫 后 10 一 24h 在 血 淋 巴 中 发 现 ， 而 成 熟 
WARE DADERS 48h 后 才能 测 到 。 


第 四 节 ”抗菌 肽 活性 与 结构 的 关系 


昆虫 是 真 核 生物 中 最 为 吕 盛 的 类 群 。 形 状 总 别 大 ， 数 量 最 多 ， 生 活 环 境 多 种 多 样 。 这 
表明 昆虫 适应 环境 的 本 领 非常 强 ， 对 环境 中 名 种 病原 蓉 的 抵抗 十 分 有 效 。 大 量 的 文献 报道 
TRA ARON SR AE, MARA AMARRE H AA Me TA WK aR ie FT AE a A, 
它们 均 是 基因 的 直接 产物 ， 没 有 环 状 结构 ， 没 有 不 常见 的 或 者 D 型 的 氨基 酸 ， 没有 非常 
复杂 的 翻译 后 修饰 ， 因而 这 些 产物 可 作为 医学 上 的 抗生素 或 作为 合理 设计 合成 抗生素 的 模 
型 。 加 之 病菌 对 来 源 于 微生物 的 抗生素 产生 了 越 来 越 高 的 抗 性 ， 因 此 ， 寻找 其 他 来 源 的 搞 
生 素 对 于 人 类 疾病 的 预防 和 治疗 意义 重大 。 鉴 于 此 ， 大 量 党 者 投身 于 抗菌 肽 活性 与 结构 的 
关系 研究 ， 以 其 获得 具有 医用 价值 的 活性 中 心 和 构 型 ， 为 进一步 开发 提供 依据 - 


1 抗菌 肽 的 活性 中 心 

















1.1 麻 蝇 防卫 素 


Yamada 等 《1994) 为 了 测定 麻 蝇 防卫 素 (sapecin) B 的 结构 与 活性 的 关系 。 参 照 卡 
律 蝎 毒素 的 空间 结构 ， 将 sapecin B 分 解 为 几 个 部 分 。 由 于 7R-17K 在 肽 链 中 形成 "螺旋 结 
#9, 29V ~34Q 则 形成 有 - 折 得 结构 。 故 将 sapecin B 分 为 4 个 短 豚 ， 分 别 命名 为 L6D， 
RIIK, GIIK 和 V6Q， 并 将 它们 的 C 末 端 分 别 酰胺 化 。 


LTCEID RSLCLLHCRLK GYLRAYCSQQK vercvg 
LTCEIDa 
RSLCLLHCRLKa 
LD GYLRAYCSQQKa | 
RIIK GHK VERCVQa 


V6Q 


对 这 4 个 肽 段 进 行 生 测 ， 只 有 RIIK 对 金黄 色 酥 肤 葡 竺 球菌 有 显著 的 抑制 作用 ， 其 抑 
制 中 量 达 0.7~1.5p mol， 与 全 肽 相当。 其 他 3 个 肽 段 在 浓度 达 10u mol 时 仍 无 生物 活性 ， 
这 一 结果 表明 7~17 位 的 氨基 酸 对 sapecin B 活性 表达 非常 重要 。 

测定 R11K MAGMA ERM, RIK 可 显著 抑制 大 肠 杆 菌 ， 抑 制 中 量 为 3.0 
&mole 更 为 惊讶 的 是 。RIIK 也 能 抑制 真菌 Candida albicans, 虽然 抑制 中 量 比 细菌 高 -个 
数量 级 ， 进 .- 步 的 试验 表明 ，RI1K 是 杀菌 剂 而 不 是 抑 菌 剂 。 它 不 仅 能 杀 死 革 兰 氏 阳性 和 
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AA, Hea, 

RIIK 可 与 大 部 分 酸性 磷酸 脂 结 合 ， 而 不 像 sapecin BARRE AS DRA. h FAM 
杆 获 细 胞 膜 上 心 磷脂 含量 比 金黄 色 酿 脓 葡 萄 球菌 低 得 多 , 故 sapecin B 对 大 肠 杆菌 的 活性 
较 差 .而 RIIK 可 与 多 种 磷酸 脂 结 合 ， 因 此 对 细菌 和 真菌 均 具 有 广泛 的 杀 死 作用 。 

为 了 验证 上 述 推论 ，Yamada (1994) 制备 了 2 种 包 有 芯 糖 的 磷脂 小 球 ， 其 中 磷脂 
的 性 质 分 别 与 金黄 色 酿 脓 葡 萄 球菌 和 大 肠 杆 菌 的 细胞 膜 相 似 。 遂 过 测定 外 渗 的 芒 糖 量 米 判 
Wi RIIK 和 sapecin B 的 活性 。 当 PtdGly 与 心 磷脂 为 3:1 时 ， 即 与 金黄 色 酿 脓 葡 萄 球菌 细 
胞 膜 类 似 时 ， 随 着 RIIK 和 sapecin B 的 浓度 的 增加 ， 外 渗 的 蔗糖 基 也 显著 增加 。RI11K 的 
使 用 浓度 只 有 sapecin B 的 1/10 时 便 能 达到 相等 的 效果 。 相 反 ， 当 ptdEtn: PtdGly:CL 为 
7:2:1 时 ， 即 与 大 肠 杆 菌 细 胞 膜 类 似 时 ，RILIK 浓度 增 加 时 ， 蕊 糖 的 外 渗 量 增加 ， 但 
sapccin B 少 度 增加 时 ， 外 滩 量 保持 不 变 ， 甚 至 达到 100p mol 时 ， 仍 未 引起 外 活 量 的 显著 
变化 。 这 一 结果 不 仅 验证 了 上 述 推论 .也 表明 RHK 和 sapecin B 的 吉 搂 作用 靶 标 足 细 胞 
R. 

以 上 试验 说 明 ，RIIK 的 作用 方式 是 与 细 兰 细胞 膜 上 的 酸性 磷酸 脂 相 红 作 用 。 由 于 
RHK -- 般 通过 醇 水 性 残 基 或 带 正 电 的 残 基 与 磷酸 脂 相 互 作 几 ， 故 改变 部 分 毛 基 酸 应 可 增 
加 其 活性 。 因 此 ， 合 成 了 4 种 RIIK 类 似 物 ， 测 定 了 它们 对 人 金黄 色 酿 肤 葡 萄 球菌 和 大 肠 杆 
菌 的 活性 ， 结 果 如 表 8-5。 


RBS sapecin 日 及 其 类 似 物 的 生物 活性 











S. aureus ATCC 6536P E. cols K-12504 Eg 
a - TEME (Do, pmol) Do pmol) a 

RIIK i RSLCLLHCRLKa 1.5 3.0 65.91 
Analogue 1 RSLCLLHCRLK 8.6 14.0 66.88 
Analogue 2 RSLLLLHLRLKa 0.3 1.9 61.95 
Analogue 3 RSKCLLLCRLKa 0.2 1.5 61.75 
Analogue 4 RSKCLLLCRLK 0.4 2.2 62.29 
Sapecin B 0.7 >50.0 





类 似 物 1 与 R11K 氨基 酸 序列 完全 相同 ， 只 是 C- 末 端 没有 酰胺 化 ， 这 导致 了 抑制 中 量 
的 大 幅 上 升 ， 可 见 ， 酰 胺 化 对 活性 表达 非常 重要 。 类 似 物 2 将 2 PED RARER ALTE ALN, 
以 扩大 朴 水 性 ， 使 玫 面 张力 下 降 、 抑 制 中 量 也 下 降 ， 对 阳性 菌 只 有 R11K 的 1/5, 10 
3 将 3 位 的 亮 氨 酸 换 成 赖 氨 酸 ， 以 增加 Ni- 端的 带电 量 ， 使 表面 张力 下 降 ， 对 阴性 和 阳性 菌 
的 抑制 中 量 也 有 所 下 降 。 类 似 物 4 与 类 似 物 3 完全 -… 样 ， 只 是 C- 末 端 没有 酰胺 化 ， 结 果 
表面 张力 略 有 上 升 ， 抑 制 中 量 也 随 之 上 升 。 可 见 ，RI1K 及 其 类 似 物 的 抑制 中 量 与 表面 张 
力 的 大 小 相 一 致 。 这 也 表明 了 亲 脂 性 的 加 强 《表面 张力 变 小 可 增强 R11K 的 活性 。 


1.2 K&K 


为 了 测定 天 直 素 的 活性 中 心 ， 合 成 了 1 系列 天 惟 素 类 似 物 ， 采 用 4 种 细菌 检测 活性 变 
化 。 表 9-18 中 2、4、6 和 8 位 的 蔡 换 一 般 是 用 桩 水 性 蔡 换 亲 水 性 氨基 酸 ， 或 者 用 京 水 性 
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堆 换 朴 水 性 氨基 酸 。 此 外 ，4 和 8 BR TERY oc RR HES 

2 个 截 短 的 类 似 物 ，[2-37」 和 (1-33) COOH, HAKARETE, ARAE 
列 存 在 时 才 对 所 有 测定 菌 种 保持 活性 。2 位 蔡 换 类 似 物 [Phe-2] Ht RE A AMER DA YI ER 
降低 了 50%, m 「Glur2] 对 大 肠 杆 菌 的 活性 降低 了 90% ， 对 其 它 3 种 细 鞠 几乎 无 效 ， 截 
短 类 似 物 [3-37] 的 活性 也 大 幅度 下 降 ， 表 明 Try-2 是 必需 的 残 基 ，2 位 在 所 有 天 重 素 中 
均 保守 ， 也 说 明 Try-2 WESE, PRH [Pro-4] 和 [Pro-8] 对 大 肠 杆 前 的 活性 与 天 然 
肽 相当 ， 表 明 活 性 表达 并 不 需 完 整 的 ec- 螺旋。 而 这 2 个 类 似 物 对 隘 黄 细 球 菌 儿 乎 无 活性 ， 
故 当 we- 螺旋 被 破坏 后 ， 天 答 素 AAA EEO GE 8-6)。 

R86 KEK A 及 合成 类 似 物 的 致死 刘 量 











KER AAU E. coti 121 P. aeruginos 0T97 B. megaterium lamll M. dutes MIL 
~ [1-37] 天 然 物 “oa 7 2.6 - 0.6 - Va ~ 

[1-372 合成 物 0.3 Ls 0.6 LS 
11-37] COOH 0.8 8.2 10.8 17.8 
12-37] 0.4 8.6 1.8 TS 
[3-37] 2.6 90 13 >110 

(1-33, COOH 0.4 13 at 27 
[Phe2] 0.3 3.5 0.78 T 
LGlu-2] 3.2 170 39 >17 

Pro4 Da SE H 87 

[Lew6 J 0.6 120 0.8 7.3 
[Gtu-s, 0.6 34 2.2 47 
„Prr? 0.5 15 31 80 





RETA, RER OAM AP, PAIR, RoE RRS 
A 人 能 保持 其 广 谱 性 的 特点 。 此 外 ， 醚 氮 化 也 是 保 圭 广 谱 性 所 必需 的 。 


1.3 fis 


对 不 同 的 刺 晴 抗 茵 肽 《thanatin》 肽 眉 生 测 结果 说 明了 结构 与 活性 的 关系 。 胡 8-7 中 
数据 表明 ， 环 的 任 一 端 保留 3 个 氨基 酸 残 基 是 对 多 数 革 兰 氏 阳 性 菌 表达 活性 的 最 低 条 件 
CLIC 和 Y12M); 环 的 两 端 同时 保留 3 个 氨基 酸 (114M)， 对 草 兰 氏 阳性 、 阴 性 和 真菌 的 
活性 大 为 提高 。 当 N- 末 端 再 增加 2 个 氨 某 酸 (Lys-Pro) 时 (V16M) 活性 进 DRES., H 
有 全 序列 的 氨基 酸 均 存在 时 ， 对 真菌 N，crassa 才 有 100% 的 抑制 活性 。 移 上 N- 末 端的 3 
个 或 5 个 氨基酸， 对 革 兰 氏 阳 性 或 阴性 蔚 仍 分 别 保持 100% 和 50% ADE HE. MEREEN- 
本 端的 2 个 氨基 酸 (I14M) ， 活 性 大 为 降低 。C- 林 端的 3 个 氨基 酸 的 移 去 可 保留 对 蕴 兰 氏 
阳性 万 和 真菌 的 部 分 活力 ， 但 对 草 兰 氏 阴性 菌 完全 失 活 ， 以 上 分 析 表 明 ，thanatin 的 活性 
由 4 个 部 分 决定 : Oh H 和 18 位 的 六 及 氮 酸 形成 的 近 C- 端 的 6 元 环 ; 人 9C- 本 端的 3 个 延 
全 的 氨基 酸 残 基 ; OH N- 端 延伸 的 7 个 氨基 酸 绕 基 ， 这 7 个 残 基 大 都 是 朴 水 性 的 ，@NL- 
木 端 的 另外 3 个 氨基 酸 残 基 是 完全 表达 抗 真 菌 活 性 所 必 和 需 的 ， 但 对 抗 细菌 却 是 不 必 的 
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表 8-7 刺 昱 抗菌 肘 及 其 类 似 物 的 抑 菌 活性 








相对 活性 (W) 

fh REWA A. Viridam & E. ei N. crasa 

M leteus D3l & 122 
Thanatin GSKKPVPIIYCNRRTGKCQRM 100 100 100 
mic UYCNRRTGKC. 0.5 0 0 
Y12M YCNRRTGKCQRM 3 0 0 
G18C GSKKPVPUYCNRRTGKC 25 0 5 
14M LYCNRRTGKCQRM 50 15 3 
VI6M VPLYCNRRTGKCQRM 50 50 
R18M KPYPITYCNRRTGKCQRM 100 100 25 





1.4 RERA RK 


Casteels 等 (1994) 比 较 了 已 发 现 的 19 种 蜜蜂 抗菌 肽 (apidaecins) , 28 F RBH , ixt KTE 
儿 个 位 置 是 保守 的 ,最 证 要 的 1 处 位 于 C- 林 端 ,包括 8 个 氨基 酸 的 保守 序列 为 PRPPHPRL， 
2 1 处 是 位 于 蜜蜂 apidaecin 第 4 和 5 位 的 RAK-P 一 肪 ,第 4 位 上 除了 姬 蜂 为 外 ,其 余 均 
为 R, 第 3 处 是 位 于 蜜蜂 apidaecin 第 9 位 的 腊 氮 酸 ( 除 了 蜜蜂 中 的 apidaecin[] 9b). Bt TA i5 
性 测定 表明 ,保守 序列 的 取代 会 导致 apidaecins 的 失 活 。 如 蜜蜂 apidaccin lll (9 位 由 Ser BRE 
Pro) 对 所 有 测定 种 类 的 微生物 均 无 效 。 可 见 , 第 9 Ae ERTER EMA ART EBRR, 
同样 ,其 他 保守 序列 也 不 能 取代 ,这 些 位 置 都 是 apidaecin 的 活性 中 心 。 


2 手 性 抗菌 肤 对 活性 的 影响 


动物 界 的 很 多 生物 活性 胀 ， 如 天 次 雪 《cecropin) 、 昆 虫 防 UH (defencin) 、 ee AA 
AK Cthanatin) 、 蜂 针 毒 素 (melittin) 和 magainins, E SIER LIE Re ELIE i RIE 
胞 。 由 于 试验 用 双 层 膜 和 生物 细胞 膜 表 是 手 性 的 ， 都 具有 很 多 不 对 称 中 心 ， 因 此 可 能 作用 
十 膜 上 的 活性 肽 也 必须 具有 特定 的 手 性 构 型 才能 发 挥 生物 效应 。 

Fr WRF BEAK ( bradykinin) (Stewart et al,1965 ) ,催产 素 (oxytocin)(Flouret et al,1965) 和 
血管 紧张 肘 (angiotensin) (Vogler et al,1965) 的 D- 型 对 映 体 进行 研 究 , 结 果 表 明 ,它们 的 D- 
型 对 映 体 均 无 生物 效应 。 这 说 明 它 们 的 受 体 旦 手 性 的 。 关 多 数 激素 与 激素 受 体 之 间 、 底 物 
与 酶 之 问 均 具有 这 种 手 性 关系 。 后 者 的 手 性 结构 要 求 前 者 也 具有 与 之 相 - 致 的 手 性 构 型 。 

Christensen 等 (1988) 和 Steiner 等 (1988) 的 研究 表明 ,抗生素 类 的 作用 不 要 求 细 
胞 膜 上 特定 的 受 体 。 由 于 生物 体内 的 氨基 酸 均 为 L- 型 的 ， 通 过 合成 DR AOR, N 
与 天 然 肽 类 构成 镜像 异 构 体 。 若 生物 抗生素 对 膜 的 作用 对 手 性 有 要 求 ， 则 D- 型 对 映 体 有 
类 不 能 引起 生物 活性 。 根 据 这 一 原 再， 研究 者 合成 了 儿 类 抗菌 肘 的 D- 型 对 枫 体 ， 研 究 镜 
像 异 构 体 的 生物 效应 ， 以 期 进 - - 步 明 了 杭 获 肽 的 作用 机 制 、 


2.1 几 种 抗菌 肤 D- 型 对 映 体 的 性 质 








2-1.1 二 和 户型 对 映 体 的 物理 化 学 性 质 比 较 
为 了 测定 D 型 对 映 体 的 牛 物 活性 ，Wade % (1990) 合成 了 3 种 天 然 抗 生 素 和 2 Fri 
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合体 的 DT- 型 对 映 体 ， 它 们 的 氨基 酸 序列 如 表 8-8。 


表 8-8 合成 的 天 然 抗 生 素 DENAR 
(Wade 等 ，1990) 








ee 县 类 化 学 结 构 

CA Ceeropin A ~ KWKLFKRIBK VGQNIRDGIIKAGPAVAVVGQATQIAK mmde 
Me Melittin GIGAVLKVLTTGLPALISWIKRKRQQ amide 

Ma Magainin 2 amide GIGKFLHSAKKEGKAFVGEIMNS amide 

CAME CA (1 >13} M (1 +13} amde KWKLFKKIEKVGQGIGAVLKVLTTGL amide 

CAM2 OCA (1-8) M (1 - 18) amide KWKLFKKIGIGAVLKVLTTGLPALIS amide 








HAT ERWE TRARA DEARER RA, FRR, Bie L- 型 还 是 D- 型 
Hik, HAREA -2-A A (HFP) 溶剂 组 成 (0% ~ 20% (V/AV)]】 的 函数 。 在 水 
FG? WERRHUERA BH SE, RERA o- 螺 旋 ， 随 着 HFP 的 扩大 ， 螺旋 度 
HA, KEK ATE 16% 的 HFP 溶 液 中 ,螺旋 度 达 75% ， 蜂 针 素 在 4% ~8% BT 60% A 
右 ， 随 着 HFP RBH A, IERRA ERE, Ma 在 20% HEFP 中 螺旋 度 仪 为 44%， 小 合 
{E CAMI 的 螺旋 讼 较 高 ， 在 8% HPP 溶液 中 接近 90%, CAM2 在 20% HFP 溶液 中 为 
63% 。 所 有 IT 型 对 映 体 的 螺旋 度 与 L- 卉 天 然 肽 相似 ， 两 者 在 圆 二 色 法 测定 时 反映 出 精确 
的 镜像 异 构 特 性 〈 表 8-9)。 

表 8-9 由 圆 二 色 法 计算 出 的 肘 类 构 像 异 构 体 组 成 


E 。 ARAW (HFP) AA R 
肪 类 O% 4% 8% 12% 16% 20% O% 4% 8% 12% 16% 26% 0% 4% 8% 12% 16% 20% 


















































aw E B-t% ah 
LA 0 1 s a 7 7 AS 2 5 0 0 ATs 
DCA 0 0 52 35 72 75 3R 53 3 42 0 0 63 47 15 23 38 25 
LAM 0 29 7 50 90 55 47 60 29 32 0 19 54 12 D 8 It 27 
DCAMI 0 27 59 72 8 7 U B 37 0 0 0 5 0 423 1 X 
LCAMZ 0 40 42 35 56 63 55 $2 49 S51 4 0 45 8 9 N 30 36 
THCAM2 0 一 4 43 56 63 W - 30 25 5 0 51 一 B R 38 37 
L-Ma 0 0 42 38 38 44 68 68 #47 44 41 31 32 32 LEI 19 321 25 
DMa O 0 42 30 39 43 69 6 40 52 35 3 3 SF 19 19 2% 2% 
L-Me 0 4 6 75 75 75 50 13 17 0 0 0 SO 13 22 28 25 25 
DMe 0 59 54 69 72 75 48 2 is 0 0 0 52 19 27 3 8 25 
RER A 的 L-E DAR HRR AE EA In A 的 分 解 坛 验 如 网 8-!。 结 果 
100 100 o 

g 80 g 80 

< 60 < 60 

£ 

a 4 PEE 

3 m 2 20 

0 is) 
0 
0 025 25 25 250 o oo ol f 10 
Trypsming/l} InACngiuly 


图 81 RER ABI L-A DAL AR HEH RE 
(Wade F, 1990) 
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HAR, LOW A BE RK RI (GER RY 2 500:1 时 20min K4 50%), AE 
被 rn A 很 快 水 解 〈 在 酶 : 底 物 为 200:1 时 20min 水 解 50%). 相反，D- 型 异 构 体 则 相当 稳 
定 、 在 胰 焉 白 酶 浓度 达到 分 解 50% L- 型 的 2 000 倍 时 ，、D- 型 异 构 体 仍 不 被 分 解 . DR 
体 对 in A 和 量 所 酶 的 抵抗 性 与 胰 蛋 白 酶 相似 。 另 外 ， 在 免 血 中 ，L- 型 的 灭 蛋 素 人 在 2h 之 内 
降解 了 50%， 介 六 型 异 构 体 却 稳定 得 多 《【 半 降解 时 问 为 39h) ， 表 明 TD- 型 异 构 体 抗 梅 解 能 
FAD GR. 


2.1.2 L- 和 D- 型 对 映 体 的 抗菌 能 力 比 较 


RAE fl EE AWE CLEC LALA DT 型 对 映 体 的 抗菌 能 力 。 浏 定苗 种 包括 
2 种 革 兰 氏 阴 性 菌 ， 大肠 杆菌 D21 MARRE OTI; 3 种 革 兰 氏 阳 性 将: 枯草 杆菌 Bs11 、 
金黄 色 酿 脓 葡 萄 球菌 Cowan] MARRS. ARRE EAA ERA AI ER E S 
很 大 ， 但 测定 细菌 总 能 被 mmol RAE TBI. MARR A RARR AERAR 
脓 葡 欧 球 菌 ，> 300m mol 的 剂量 才 其 有 和 牛 物 效应 。 上 合体 分 fCMI XY E a f AB CRT ABR 
菌 最 具 活 力 ， 上 其 致死 浓度 比 天 番 素 A 低 2 个 数量 级 ， 嵌 合体 分 子 CM2 活性 也 很 高 。 此 
外 ， 蜂 针 素 的 抗 世 活 性 也 很 强 ， 但 不 能 作为 抗生素 使 用 。 央 为 蜂 针 素 的 选择 性 很 蔡 ， 对 高 
等 动物 的 毒性 也 很 强 ， 如 对 羊 红 细胞 的 毒性 比 其 他 测定 的 抗生素 高 2 个 数 星 级 (天 8-10)。 


表 8-10 几 种 抗生素 L- 和 D 型 对 映 体 对 细菌 和 羊 红细胞 的 致死 剂量 














《单位 p mol) 
wR E.coli P aeruginosa B.subtils S.aureus S. pwgener LD 比 例 红细胞 
LCA 0.2 1 3 >300 7 3 13 >200 
DOA 0.3 0.8 3 >300 2 >300 
L-Ma 4 30 3 300 4 2.0 300 
IyMa 1 30 3 100 3 >400 
1-Me 0.8 3 0.2 0.2 0.5 L1 4 
DMe 1 2 0.4 站 -1 0.9 2 
LCAM! v.s i 0.7 2 1 0.7 >200 
DCAMI 0.8 2 1 8 0.8 500 
LCAM? 0.3 0.7 0.4 1 2 2.0 > 600 
T+CAM2 03 0.6 0.2 0.3 0.8 > 400 
六 均 La 








企 所 有 浏 定 的 $ 种 肽 类 中 ， 其 L- 型 与 DORN De ORY RER A 的 工 -出 
ADOSER AO AGHA, SHOT. HEAR, CHER 
酿 腑 链球 茵 分 别 为 0.7、1.3、1、1 和 2.5， 平 均 为 1.3; CAM 的 比率 为 1、1.2、2、3.3 
和 2.5， 半 均 为 2.0; 蜂 针 上 肽 的 比率 为 0.8、1.5、0.5、2 和 0.6， 平 均 为 1.1。 所 有 有 L-A 
和 D 型 抗生素 的 生物 活 必 比 率 为 1.4。 可 见 ， 细 胞 膜 对 -型 和 中- 型 对 映 体 的 生物 活性 万 
选择 性 。 


2.1.3 工 -型 和 Dal at RY E E E 


测定 了 以 上 抗生素 的 L-HR D-H REER A Plasmodium falciparum 的 活性 ， 
结果 表明 ，CAMI 和 CAM2 的 D- 型 异 构 体 的 活性 是 L- 型 活性 的 5 倍 (50% 失 活 剂量 分 别 
为 100 mol 和 SOx mol), Ma iS PEM BAS ERA, HARA ERI 1 个 数量 级 ， REX 








260 ”第 从 章 “昆虫 免疫 防卫 化 学 


人 几乎 没有 生物 活性 。 从 这 些 数据 可 知 ， 对 丁 原 忠 细 胞 膜 而 言 ， 抗 生 素 的 活性 存在 着 于 性 
要 求 。 这 堆 明 以 上 抗生素 对 细胞 于 的 作用 至 少 共有 两 种 不 同方 式 : 1 种 作用 贰 标 不 要 求 手 
性 构 型 ， 另 1 种 作用 靶 标 则 要 求 手 性 构 型 。 

2.1.4 LRF DERRE RIER E E E 


Wie SO ESR URRE RARA. ARRI, DARRER A Fe ge 
L-xtWR RC A — BC UK EE A 的 LAM DAE HE - 6OmV 电压 下 ， 产 生 67pS 和 
TOPS 的 单 孔道 电导 ，CAMI 在 同样 的 情况 下 ，L- 和 iD 型 对 映 体 均 产 生 130pS 的 单 孔道 电导 。 

2.2 PG BH ag PH 


RM DR (Thanatin) 抗菌 谱 很 广 ， 对 革 兰 氏 阴 性 和 阳性 菌 均 有 很 好 的 杀 灭 作用 ， 
对 真菌 也 非常 有 效 ， 但 L 型 与 D 型 有 很 大 差异 ( 肯 8-11). 


表 8-11 Thanatin 及 其 D- 型 对 映 体 对 微生物 的 最 小 抑制 浓度 











《单位 : p mol) 

mk 类 L-thanatin Dtharatin 
革 兰 氏 阳 性 菌 
Aeroc us viridans 0.61.2 0.6~1.2 
Micrococcus luteus 1.2~2.5 2.5~5.0 
Bacillus megaterium 2.5~5.0 0.6~1.2 
Bacillus subtilis 2.5-5.0 20~40 
Staphylococcus aureus 一 一 
Pediccoccus acidolactiet 20- 40 一 
革 兰 氏 阴性 菌 

jerichia coli D22 0.3 -0.6 20~40 
Exherichia coli D31 0.3~0.6 20~40 
Escherichia coli 1106 0.6~1.2 一 
Satmonella typhimurium 0.6-1.2 一 
Klebsellia pneumoniae 0.61.2 一 
Enterobacter cloacae 1.2 一 2.5 一 
Enterobacter carotovora 10~20 一 
Pseudomonas aeruginosa 20 -4 一 
真菌 
Neurospora crassa 0.6~-1.2 
Botrytis cinerea 2.5~5.0 
Nectria haematococca 1.2~2.5 
Trichoderma viride 1.2~2.5 
Alternaria brassicola 2,5~5.0 
Fusarium culmorum 0.6~ 1.2 
Ascochyta pisi 1.2-2.5 





Fusarium aryporum 


Felbaum 4% (1996) 为 了 确证 thanatin ETAR FEM AH E -性 识别 特 
性 ， 合 成 了 DENRA, AWA 23, 外 所 有 革 兰 氏 阴 性 苗 和 3 AOS ME 
对 了 型 对 映 体 不 敏感 或 敏感 作 降 低 2 一 3 个 数量 级 ，@@3 HR“ KAMER DARA 
FRB, MARERE DAN L- 型 thanatin 同样 敏感 。 

不 问 种 类 的 细菌 对 D- 型 对 映 体 表现 出 不 同 的 敏感 性 ， 这 表明 thanatin 具有 多 种 杀菌 
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Hilo 
2.3 蜜 峰 抗菌 肽 的 手 性 


天 然 弗 蜂 抗 菌 肽 的 手 性 对 映 体 一 D- 型 氨基 酸 apidaecin 失去 了 抗菌 活性 ， 细 菌 对 api- 
daecin 的 颜 斋 作 四 也 与 手 性 靶 标 的 空间 构 型 的 识别 有 关 。 

Casteels 等 人 对 apidaecins 的 研究 表明 ， 在 19 种 apidaecins 中 ， 有 的 种 类 对 产生 抗 性 的 
大 肠 杆 菌 有 活性 ， 而 另 一 些 种 类 却 没有 。 这 些 apidaccins 只 有 少数 的 氨基 酸 存在 差异 ， 表 
明 少 数 氨 基 酚 的 改变 便 能 克服 细菌 对 抗生素 的 抗 性 。 

比较 这 些 apidaecins 的 抗 蓝 活 性 表明 ， 它 们 的 抗 昔 谱 和 对 不 同 菌 种 的 活性 度 差 异 很 
大 ， 也 于 它们 彼此 之 间 差 异 很 小 ， 故 通过 少数 氨基 酸 的 改变 便 能 得 到 抗 亩 谱 和 活性 差异 很 
Ki RAPE i, BARRA ALF apidaecins 的 临床 应 用 。 手 性 抗 蓝 葡 的 开发 可 能 具有 更 广 
ARNIR o 

HU, ERAT A, DERENAN, TE Ea A PL 
和 蛋白酶 分 解 ， 因 而 在 生物 体内 具有 更 长 的 海 命 。) 型 站 构 体 对 大 多 数 细菌 和 丰 兰 细胞 膜 不 
Ro Wae 等 1996) 研究 的 两 个 说 合体 进一步 改进 了 常见 抗菌 肽 的 杀菌 活性 ， 降 低 了 杀 获 
剂量 ， 扩 大 了 杀 苏 谱 ， 这 些 特征 其 例 可 使 它们 应 用 于 门 服 ， 故 而 具有 一 定 的 实际 应 用 价值 。 


第 五 节 ”抗菌 肽 转基因 工程 





近年 来 ， 随 着 分 子 技术 和 生物 工程 的 兴起 ， 抗 菌 肽 的 利用 普遍 受到 重视 ， 因 内 外 学 者 
为 此 都 做 了 不 少 研究 ， 戴 祝 英和 张 双全 普 就 此 进行 了 综述 。 


1 昆虫 抗菌 肽 的 基因 克隆 与 表达 


已 经 构建 的 昆虫 天 蚕 素 (cecropin) 及 其 前 体 和 防卫 素 (defensin) 的 cDNA， 它 们 的 
RARESA, MWK, RAMEKA 酰胺 前 体 。 多 种 抗菌 肽 已 在 不 同体 系 中 得 
BURA, MARMA cecropinA 和 cecropinB EBA PIA, HEPA D 和 绿 蝇 抗菌 
WATERED PRHA; cecropinA hte LKR He P48 T GK. Jaynes (1989) 将 修饰 过 的 
cecropinB 基因 以 融合 蛋白 的 方式 在 大 肠 杆 菌 中 表达 。Hellers 等 (1991) 将 编码 前 ce- 
cropinA 肽 原 的 cDNA 片断 克隆 到 首 落 斜纹 夜 峨 核 地 多 角 体 病毒 ACNPV) 启动 子 的 下 
游 ， 目 的 基因 成 功 赐 出 现在 重组 感染 的 粉 纹 夜 蛾 的 末 龄 幼虫 和 天 荤 出 灌 育 里 中 ， 每 ml 血 
淋巴 中 表达 量 高 达 600yg，Reichart (1992) 等 将 绿 蝇 defensinA 基因 启动 子 重组 构建 了 载 
体 PTC3858， 并 在 酵母 中 得 到 了 表达 ， 每 毫升 培养 基 中 能 分 泌 defensinlyxg， 经 过 改造 加 
工 以 后 ， 又 提高 到 了 2 一 2.5hg。 

人 工 合成 昆虫 抗菌 肽 基因 的 克隆 和 表达 也 获得 了 成 功 。 徐 飞 等 合成 了 杆 丢 抗菌 肽 TD 
基因 ， 将 基因 克隆 于 Bluescript/MB 质粒 和 过 流质 粒 Co24， 再 转 和 人 到 根瘤 胺 杆菌 SE， 当 
它 感 染 烟草 、 番 荔 叶 片 时 ， 出 现 了 愈 伤 组 织 。 澳 维 等 根据 已 知 家 蚕 CMIV 的 氨基 酸 序列 ， 
BAAD BRS HEMT, ART RE CMIV 基因 ， 并 将 其 克隆 到 金色 葡萄 球菌 A 蛋 
BY [eG 亲 和 结 构 域 ZZ 的 融合 表达 载体 中 ， 得 到 PEZZ318-CM4 质粒 ， 以 此 质粒 转化 天 
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MFA HB101， 得 到 ZZ-CM4 MEA EARR, CNBr 切割 裂解 后 ， 重 组 CM4 有 较 强 的 
抗菌 活性 ， 并 对 肿瘤 细胞 U937 和 K562 有 抑 杀 作用 。 

WLS AEH SERA CMIV 的 氨基 酸 序列 的 基础 上 ， 进 行 了 近 50% 的 氨基 酸 置 
换 ， 设 计 并 合成 了 新 的 抗菌 肽 基因 上 序列。 改造 过 的 家 鼻 抗 昔 肽 类 CMIV 组 分 全 长 37 个 氨 
其 酸 ， 其 中 多 属 保守 性 替代 ， 目 的 是 不 改变 其 表达 活性 ， 不 改变 分 子 的 极 性 以 及 二 亲 螺 旋 
的 形成 和 在 水 洲 液 中 的 空间 构 像 。 然 后 在 计算 机 的 帮助 下 ， 采 用 大 肠 杆菌 编写 的 密码 了 了 
对 CMIV 组 分 的 37 个 氨基 酸 进行 编码 ， 并 在 其 基因 两 端 设计 了 限制 性 核酸 内 切 酶 EcoR 
T, BamH 1 ，Nde 了 和 Asn 了 I 的 识别 位 点 ,在 基因 序 州 的 中 间 ， 又 引入 了 便于 对 基因 进行 
筛选 鉴定 的 Bg1 且 位 点 ， 同 时 设计 了 起 始 密 码 子 (ATG) 和 终止 密码 子 (TAA). WRH 
菌 肽 基因 在 细菌 中 直接 表达 ， 其 产物 势必 对 寄主 菌 产 生 自杀 效应 。 因 此 采用 了 PET28 
(a) 融合 表达 载体 ， 将 化 学 合成 的 类 CMIV 基因 克隆 到 PET28 (a) Nee | MIA ZR, 
得 到 PET28 (a) -Æ CMIV 质粒 ， 并 以 此 重组 质粒 转化 大 肠 杆菌 BL21， 得 到 融合 蛋白 。 
该 融合 前 面 是 一 个 由 6 个 His 开头 的 20 肽 ， 其 后 是 抗菌 肽 ， 通 过 Ni 金属 离 了 琼脂 糖 凝 胶 
ABH. CNBr 裂解 后 ， 效 得 了 同 天 然 抗 菌 肽 一 样 具 有 抗菌 和 抗 肿瘤 活性 的 表达 产物 。 


2 抗菌 肽 在 动 植物 转基因 工程 中 的 应 用 


昆虫 抗菌 肽 具有 分 子 量 小 ， 抗 萌 谱 广 和 抗菌 能 力 强 等 特点 。 将 抗菌 肽 基因 导 人 植物 体 
内 ， 为 获得 抗 病 慎 株 提 供 了 有 效 途 径 。 抗 苗 肽 基因 工程 除 在 模式 植物 烟草 上 进行 以 外 ， 马 
FORE aL 一 个 重要 的 研究 对 象 。Destenfano 等 (1991) 构建 了 Shiva-1 和 SB-37 基因 的 植 
物 表达 载体 ,已 将 Shivarl 和 SB-37 基因 转 人 烟草 和 马 铃 昔 中 ， 转 Shival 基因 的 烟草 使 青 
桔 病 的 发 病 延迟 ， 病 情 指数 和 植株 死亡 率 降低 。 但 在 SB-37 转基因 烟草 中 质粒 DC024 重 
组 ,通过 三 亲 法 导入 根 癌 腔 杆菌， 以 此 感染 烟草 、 水 稻 和 桑树 叶片 取得 了 进展 。 此 外 ， 国 
内 电 有 人 将 抗菌 肽 基因 转 人 水 稻 植 株 ， 用 来 抵抗 蜡 虫 的 为 害 ， 初 步 效 得 了 成 功 。 
抗菌 航 转 基因 动物 可 明显 提高 动物 的 抗 病 能 力 ，Reed 等 将 Shival 基因 与 小 鼠 IL-2 基 
的 5， 端 从 -593 到 +110 区 域 以 及 SV40 H E REGED SERRA DRR, 
获得 的 转基因 鼠 对 布 鲁 氏 杆菌 病 的 抵抗 力 大 为 增强 。Durvasula 等 用 一 个 转基因 的 共生 细 
菌 治疗 忠 媒 疾病 。 当 共 此 苗 转 入 鲁 哄 血 早 体内 时 ， 由 于 吸血 赌 携带 了 这 种 转基因 的 共生 
菌 ， 从 而 使 体内 的 锥 虫 数量 明显 减少 ， 达 到 了 阻 断 锥 虫 病 传播 的 效果 ， 这 种 方法 可 能 成 为 
克服 入 类 虫 媒 疾病 的 -- 条 新 途径 。 

科学 家 们 现 已 开始 寻找 利用 抗菌 肽 基因 对 癌症 作 基 因 治 疗 的 方法 ，Winder 等 将 Ce- 
cropin 基因 导 人 人 膀胱 癌 衍 生 细胞 系 ， 然 后 进行 重组 细胞 对 裸 鼠 致癌 效果 的 观 家 ， 发 现 一 
E RBA) LAN BORE He BRS ADE PR RE SA IP AT IE AT GEE 
aE AO FEDS aT HE GP D o 


3 存在 问题 和 应 用 前 景 




























































































3.1 存在 问题 
TAKER A ARAMA, GRRE, PAREA, REM RE 





定 。 通 过 基因 工程 的 方法 来 获得 抗菌 肽 ， 虽 已 在 原核 体系 、 真 核 体系 获得 了 成 功 ， 但 这 只 
是 一 个 起 步 阶 段 ， 离 大 规模 生产 还 有 很 大 距离 ， 必 须要 首先 解决 好 下 列 问题 : 四 表达 产 
Bi OF WEE: @ 产 物 纯化 。 这 是 所 有 基因 工程 都 面临 的 一 大 难题 。 电 前 采用 的 很 多 方 
法 本 身 代 价 不 菲 . 成 本 太 高 因此， 无 论 是 天 然 的 或 足 通过 基因 表达 获得 的 抗菌 芍 都 存在 
成 本 太 高 的 问题 ， 另 外 ， 要 正式 作为 药 用 还 必须 进行 严格 的 审批 ， 这 亦 是 使 研究 者 望 而 却 
步 的 问题 。 


3.2 应 用 前 景 


TUR RAD. WEE, ACRE RE), EMER AML EE 
ER, (HERAT UR oe He A eC I AO E, 
EL SUB 5180, B4 REAL AA ME BR EEI Ak AE SD A PI OR 
作用 。 尽 管 在 具体 环节 上 还 存在 很 多 困难 ,但 抗菌 肽 仍 可 单 和 发 成 为 抗菌 、 抗 病毒 和 抗 肿 
瘤 新 药 。 在 农业 生产 上 上 ， 因 为 抗菌 肽 对 动 植物 病原 菌 亦 有 明显 抑 杀 作 用 ， 转 基因 动 植物 的 
研究 可 以 对 农 牧 业 生 产 及 生物 防治 和 抗 病 品种 的 选 育 起 到 一 定 指导 作用 - 


第 六 节 Bb AA RSE 


ELSE HOTA BY RR, Oo ASP, KEK 
类 毒素 。 这 些 肽 类 的 分 子 量 大 都 小 于 10 x 108, BE ECON AIS BB th ARE EE N4 X: 


1 ASHER 


AREAK (melittin) FERA IL HPR L E AKo Xe E k B FE E RE A AE LA EE ETES AEA MLAS 
中 分 离 并 仔细 清洗 过 的 红细胞 而 得 名 。 屁 虫 中 研究 得 最 为 清楚 的 是 蜂 针 肽 ， 约 占 蜂 毒 十 重 
的 和 % ， 就 活性 而 言 ， 它 是 蜂 毒 液 中 的 上 要 毒素 。 蜂 针 肽 作为 两 种 溶血 要 素 之 一 ， -种 
是 直接 溶血 素 ， 它 本 身 可 以 引起 红细胞 的 洲 解 ，Habermann 小 组 完成 了 峰 针 肽 的 鉴别 、 分 
离 和 氨基 酸 序 列 的 测定 工作 ; 存在 于 妖 毒 中 的 磷脂 酶 A 是 另 一 种 问 接 的 济 血 素 。 


1.1 化 学 结构 


























pi 








已 经 分 离 到 的 4 种 蜜蜂 蜂 计 肽 ， 均 由 26 个 氨基 酸 组 成 ， 都 是 以 甘氨酸 一 异 亮 氨 酸 一 
甘氨酸 一 丙 氨 酸 开 始 ， 而 且 每 种 蜂 针 肽 的 C- 未 端 均 栈 胺 化 。 种 问 的 区 别 仅 在 第 5，10 
15，22，25 和 26 位 氨基 酸 上 ， 而 其 余 的 氨基 酸 均 相同 〈 表 8-12), 


表 8-12 常见 蜂 针 肽 的 一 级 结构 








昆虫 种 类 蜂 针 豚 一 级 结构 
意大利 蜜蜂 (Apis mellifera) GIGAVLKVLTTGLPALISWILRKAQQ-NKy = 
EHTE (Apis cerana) GIGAVLKVLTTGLPALISWILRKAQQ NH; 
小 蜜蜂 (Aps florea) GIGAILKVLATGLPTLISWILNKAKQNH; 
BM (Api dorsata ) GIGAILKVLSTGLPALISWILRKAQE-NH; 





Keril (1972, 1975) 利用 蜂 针 肽 序列 资料 去 推测 不 同 种 类 之 间 的 系统 发 生 关 系 ， 经 
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证 明 这 些 关系 与 形态 学 、 人 免疫 学 以 及 其 他 生物 学 的 标准 是 BA. OAS GR EE 
的 蜂 针 肽 的 氨基 酸 序列 完全 一 致 。 说 明 这 两 个 种 的 亲缘 关系 最 近 ， 它 们 可 以 漠 种 交 义 受 
精 ， 代 是 胚胎 在 发 育 早 期 死亡 。 而 岩 蜂 的 蜂 针 肘 有 5 个 氨基 酸 不 同 于 小 蜜蜂 ， 同 源 率 达 
81%。 但 只 有 3 个 氨基 酸 减 基 与 意大利 蜜蜂 和 东方 蜜蜂 不 同 ， 同 源 罕 达 88.5% 。 根 据 蜂 
针 肘 的 结构 ，Keril (1975) 提出 败 蜂 属 的 系统 发 生 树 状 图 。 其 中 小 蜜蜂 的 血统 线 最 中 从 
代表 全 部 蜜蜂 共同 祖先 的 树干 上 分 村 出 来 、 而 意大利 蜜蜂 各 东 放 密 蜂 亲缘 最 近 ， 涯 蜂 界 于 
小 蜜蜂 利 意大利 与 东方 塞 蜂 之 间 - Fngle (1973) 对 厅 同 种 类 的 血 熏 白 进行 电泳 和 免疫 
RMR, PAAR LEZER 
SADE Ft HA RE MER FEE FR AEE | MARIK (polistin) 4 f 
B26 10'u, KRRP MAK (barbatolysin) SF BH 350u, H 39 个 氨基 酸 残 基 组 成 。 


1.2 Met aKa eek 


蜂 针 肽 对 高 等 动物 细胞 具有 很 高 的 生物 活性 。Wade F (1990) WEARER, Ht 
矢 对 羊 红 绸 胞 的 致死 剂量 为 2"M， 而 来 源 于 屁 虫 的 其 他 一 些 抗菌 肘 ， 如 天 欠 泰 A 对 羊 红 
细胞 活性 很 低 。 

PRA, MARANA EAM, WA AAR CR RUSE A), 
血小板 《释放 SHER). 、 肥 天 细胞 〈 释 放 组 胶 ) MRAMA RURE 三 、 有 有 机变 向 无 
机 磷 化 合 物 )。 像 其 他 去 污 剂 一 样 ， 蜂 针 肽 破坏 束缚 酶 系统 的 质 腊 ， 减 少 线粒体 中 电 了 的 
传递 ， 使 氧化 磷酸 化 作用 解 耦 联 。 蜂 针 引 起 的 刺 痛 实际 上 上 由 妖 毒 素 的 数 种 组 分 、 刺 伤 组 织 
的 神经 信号 和 生化 系统 让 扰乱 等 多 种 因子 共同 作用 所 引起 、 

采用 抑制 奖 生 测 法 测定 了 以 上 抗生素 的 抗菌 能 力 。 测 定 菌 种 包括 2 ORE 
大 肠 杆菌 D21 和 Pseudomonas aeruginosa OT97; 3 种 革 兰 氏 阳 性 菌 :， Bacillus subtilis Bsll、 
Staphylococcus aureus Cowan 1 和 Streptococcus Pogenes。 蜂 针 素 的 抗菌 活性 很 强 ， 对 上 述 
3 种 革 兰 氏 阳 性 菌 的 致死 剂量 分 别 是 天 蚕 素 A 的 15 倍 。1 500 们 以上 和 10 倍 。 对 划 兰 氏 
ERM RER AMARRE (4 8-13). 


表 3-13 MCRAE A 对 细菌 和 羊 红细胞 的 致死 剂量 

















CRUE: pM) 
es 红岗 网 E.coli P aeruginosa B, subtilis S.aureus S, pyogenes 
Melittin 4 0.8 3 0.2 0.2 “OS 
Cecropin A> 200 0.2 1 3 >300 3 





1.3 ”结构 与 活性 的 关系 


Habermann 和 Jentsch 鉴定 了 中 欧 广 泛 分 布 的 意大利 蜜蜂 毒液 中 蜂 针 肽 的 氨基 酸 序 刚 ， 
他 们 同时 还 发 现 了 舅 一 种 具有 -个 -末端 不 同 的 峰 针 肽 ， 后 来 的 鉴定 表明 N- 木 端 为 甲 栈 
HAM 
ERRIA RR T ERER, eA FOE E k AEE 
和 药理 性 质 。 这 个 蜂 针 上 肽 是 一 个 含 26 PARRA A, MB 12017 RR 
疏水 性 氨基 酸 残 基 ， 而 第 21 B26 位 则 为 亲 水 性 氨基 构 ， 因 此 这 一 结构 本 身上 共有 表面 活性 
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剂 的 性 质 。 由 十 亲 水 残 基 住 蜂 针 胀 中 的 不 均匀 分 布 而 本 身体 积 又 小 ， 因 调 不 可 能 成 为 球状 
的 三 维 结构 。 相 反 ， 它 们 在 水 中 时 ， 单 体 凝 聚 成 四 聚 体 胶东 。 峰 毒 肽 具有 强烈 的 表面 活性 
作用 ， 它 可 以 像 溶 血 素 溶 徊 钊 磷脂 或 毛 地 黄 卸 苷 一 样 ， 大 大 降低 空气 与 淤 液 之 癌 的 界面 张 
力 。 蜂 针 肘 能 很 快 在 水 溶 渡 中 扩散 而 形成 膜 ， 还 能 够 透 过 孵 磷脂 和 混合 脂 膜 ， 通 透 的 速度 
为 任何 表面 活性 剂 所 不 及 。 不 论 人 造 脂 膜 的 表面 电信 如 何 ， 蜂 针 肽 均 能 渗透 利 破坏 ， 故 蜂 
针 肽 的 溶血 作用 可 能 是 破坏 了 血红 纳 胞 肛 的 三 维 空间 结构 。 但 由 于 点 面 活性 种 济 血 能 为 之 
间 缺 少 考 格 的 对 应 关系 ， 鼓 除了 表面 活性 之 外 ， 蜂 针 肽 的 溶血 作用 还 涉及 到 共 他 的 分 子 参 
数 ， 共 中 之 一 可 能 是 它 的 强 碱 性 


1.4 颖 针 肘 访 合体 


由 于 蜂 针 肽 对 高 等 动物 细胞 和 微生物 的 活性 均 很 强 ， 表 明 蜂 针 素 的 选择 性 很 益 ， 不 能 
作为 抗生素 使 用 。Wade (1990) 合成 了 两 种 蜂 针 豚 与 天 蚕 素 的 做 合 体 ， 其 中 CAM 是 
VAR BER A HY 1-13 位 质 基 酸 与 妖 针 肽 的 1-13 (PLIES RL, Ti CAM2 BREE AK 
1-8 位 氨基 酸 与 蜂 针 肽 的 1-18 RMA ATR, 12 MR SRI. We TEN 
羊 红细胞 、5 种 细菌 《包括 2 种 革 兰 氏 阴 性 苗 : 大 肠 杆 菌 D21 和 Pseudomonas aeruginosa 
OT97; 3 PE FG RA TEER: Bacillus subtilis Bsll, Staphylococcus aureus Cowan 1 和 
Streptococcus pyogenes) 的 活性 ( 开 8-14), SR RUR AEA Rh SF hy HO ETE AC BEA, 
ATEA ECB He AAS KER RAE, RE 3 种 革 兰 氏 阳 性 菌 的 活性 略 差 ,但 比 很 多 
抗 蔚 肽 要 好 得 多 ， 因 此 具有 良好 的 实际 应 用 价值 。 


表 8-14 MTR MABE A 对 细菌 和 羊 红细胞 的 致死 剂量 


























《单位 : pmol) 
iS 和 红细胞 E.coli P. aeruginosa B, subtils S aureus S. progenes 
Melittin 4 0.8 3 0.2 0.2 0.5 
CAMI >200 0.5 1 0.7 2 i 
CAM2 >600 03 0.7 0.4 1 2 
2 ESR 


这 是 一 类 作用 十 神经 系统 的 有 毒 多 肽 。- HRCA MA, IHH AEH H Eki 
口 膝 毒素 能 迅速 麻 癖 攻 击 的 敌人 ， 导 致 心脏 收缩 减弱 ， 直 至 停 目 跳动 。 如 食 虫 此 科 唾 液 青 
素 ， 中 虫 毒素 及 远东 胡 蜂 (Vespa mandarina) BR. ERAMI (madaratoxin) $, Té 
在 于 蜂 类 中 的 这 类 毒素 统称 为 蜂 毒 肽 (apamin)。 


2.1 化 学 结构 


蜂 毒 肽 的 存在 最 初 由 Habermann DAWES, ATE DEBERE i E ME FH OR E S A D ERA 
ROSH, EAEE HAR, ARTERE, HAER 
析 ， 得 到 了 这 种 被 称 为 蜂 毒 肽 (apamin) 的 肽 链 结构 。 

MRTE FRSE (Vespa tropica) 毒液 腺 中 ， 也 存在 于 意大利 蜜蜂 中 。 这 是 一 个 
山 18 个 氨基 酸 组 成 的 分 子 量 最 小 的 神经 毒 肽 。 其 中 有 4 个 半 胱 氨 酸 ，- .个 二 硫 键 把 第 1 
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位 上 的 半 胱 氨 酸 和 第 11 位 上 的 半 胱 氨 酸 连接 起 来 ， 第 二 个 二 破 键 把 第 3 位 和 第 15 位 上 的 
和 氨基酸 连 接 起 来 。 蜂 毒 肽 是 一 种 包含 1 TMAM. 1 UARN 2 个 精 氨 酸 成 基 的 碱 性 
Ako 18 肽 的 蜂 毒 肽 是 已 知 具 神 经 毒性 的 航 中 最 短 的 肽 ， 它 的 碱 性 和 二 硫 键 交 联 与 蛇毒 毒 
HR ERER 般 可 分 为 短 链 神经 毒 肽 (60~62) RÆ, 4 个 二 硫 键 和 长 链 神经 毒 驮 
(71 一 74 个 残 基 ，5 个 一 人 硫 键 ) ORE RK (apamin) 的 结构 式 如 下 ， 


s-s— 
CysAsnCysLysAlaProGluThrA laLeuCysAlaArgArgCysGInGlnHis-amide 
2 s-s i 








2.2 结构 与 活性 的 关系 


通过 改变 天 然 蜂 毒 肽 的 化 学 结构 ， 研 究 结构 与 毒性 的 关系 。 研 究 表 明 ， 第 1 EEE 
氨 酸 的 氨基， 第 4 位 问 氨 欢 上 的 B 氨 基 ， 第 17 位 谷 氨 酸 的 次 化 物 侧 链 和 第 18 位 上 组 氨 
酸 的 咪唑 基 都 不 是 蜂 毒 肽 的 活性 所 必需 的 ， 但 这 些 功能 团 的 同时 存在 具有 一 定 的 增 效 作 
He WE 1 位 半 胱 氨 酸 和 第 4 位 粹 氮 酸 的 a- 氨基 和 氨基 和 第 18 位 上 的 组 氨 酸 的 咪 咪 其 
被 乙酰 化 时 ， 蜂 毒 肽 失 活 。 

妖 毒 肽 序列 的 最 重要 部 分 可 能 是 包括 两 个 精 氨 酸 残 某 的 C- 末 端 区 域 ， 第 13 和 第 14 
位 上 的 精 氨 酸 的 化 学 变化 ， 或 用 胰 蛋 白 酶 称 除 蜂 毒 有 第 14 位 上 的 精 氨 酸 均 可 傅 蜂 毒 肽 的 
活性 完全 消除 。 


2.3 ”活性 与 作用 部 位 


给 小 鼠 静 脉 注射 致死 剂量 的 蜂 毒 胀 ，15min ALS) A OS BE, WRR, iX 
着 呼吸 困难 而 死亡 。 非 致死 剂量 引起 小 鼠 极 度 兴奋 ， 这 种 兴奋 可 以 持续 60h 以 上 。 进 一 步 
的 研究 表明 ， 蜂 毒 及 的 作用 部 位 是 神经 肌肉 突 触 。 它 通过 降低 神经 肌肉 终 板 临界 电位 而 使 
这 类 突 触 容易 去 极 化 ， 在 低 浓度 下 能 专 一 性 地 阻止 需要 Catt 的 K' 的 传导 。 

远东 胡 蜂 肽 是 - -种 分 上 量 为 21 x 103u 的 碱 性 化 白 ， 能 降低 神经 轴 突 上 的 Nat 流量 ， 
从 而 阻 得 动作 电位 的 传导 。 

3 HA 

激 肪 是 指 -- 类 经 内 源 酶 作用 后 从 胞 质 恒 白质 中 释放 出 来 的 多 芍 。 它 们 具有 血管 扩张 剂 
的 作用 : 降低 血压 ， 增 加 血管 通过 性 及 产生 痛觉 。 在 高 等 动物 中 ， 和 舒缓 激 肽 《bradykinin) 
BARMERA (kakkidin), SARARMA (Cysylbradykinin)s FRAMA 
酰 舒 缓 激 肤 (methiohyllysylbradykinin) 是 内 脏 肌 活动 的 减 压 剂 ， 舒 缓 激 肽 足 其 中 最 有 效 
的 疼痛 产生 剂 。 社 会 性 膜 杷 日 昆虫 中 ， 昌 蜂 、 马 蜂 和 黄蜂 毒素 中 都 含有 激 驮 。 

昆虫 舒缓 激 肽 类 似 物 最 早 是 在 欧洲 小 明峰 (Vespa vulgaris) 毒液 中 发 现 ， 通 过 离子 
交换 层 析 法 ， 可 将 欧洲 小 胡 蜂 的 毒液 粗 制 品 分 解 成 3 个 有 激 肽 活性 的 峰 〔1 个 较 大 ， 另 2 
个 较 小 )。 小 明 蜂 激 杖 的 活性 在 胰 蛋 白 酶 中 大 大 降低 ， 而 舒缓 激 肽 抗 胰 蛋 白 酶 的 分 解 ， 衣 


明 这 两 种 激 肪 存在 结构 上 的 差异 。 大 胡 蜂 的 毒液 中 含有 一 个 抗 胰 蛋 白 酶 分 解 的 激 肘 ， 它 与 
小 胡 蜂 激 疏 在 色谱 和 栈 试 验方 面 有 明显 的 差异 ( 表 8-15)。 
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表 8-15 ” 蜂 类 中 常见 的 激 采 拨 基 酸 序列 











RRR 氨基 酸 序 WH _ 
erro ` “ArgProPro(lyPheSerProPheArg 
RER LysArgProProGlyPheSerProPheArg 
TRAMAN MetLysArgProProtilyPheSerProPheArg 
RK 
马蜂 激 版 pGloThrAsnLyslysLysLeuArgt ily ArgProProf diyPheSerProPheArg 
we 
La 
HERK 1 ThrAlaThr ThrA rgArgArgCly ArgProPro zlyPheSerProPheArg, 
ao 
li 
Ek 2 ‘Thr ThrArgArgArgGly ArgProProGlyPheSerProPheArg 
FAMEEN ArgProProtlyPheThrProPhearg 
PSA AP Ew Me AlaArgArgProProGlyPheThrProPheArg 
马蜂 激 肽 PGluThrArgLysLysLysleuArgGlyArgProProGlyPheSerProPheArg 
BOR AlaArgProProGlyPheSerProPheArg I leVal 
SPOTL GlyArghtolirpGlyPheSerProPheArg T leAsp 
3.1 BRUK 


马蜂 激 肽 来 源 于 6 000 头 混合 种 类 小 胡 几 (Polistes annularis, P. fuscatus 和 
Perclamans) 的 末端 三 个 腹 季 ， 提 取 物 纯化 得 到 Polistes， 被 称 为 马蜂 激 肘 ， 并 鉴定 了 结 
构 。 结 时 表明 ， 由 18 个 氨基 酸 残 基 组 成 ， 它 的 C- 术 端 含有 的 9 个 氨基 酸 残 基 与 舒缓 激 肘 
的 全 序列 9 个 氨基 酸 残 基 完 全 一 致 。Polistes 激 肽 是 . -种 强 碱 性 激 肽 ， 它 的 18 个 氨基 酸 残 
EFA 3 VARMA 3 个 赖 氨 酸 残 基 ，N- 林 端 由 焦 性 谷 氨 酸 封闭 。 

Polistes 激 肽 其 有 特异 的 药理 学 性 质 ， 不 同 于 哺乳 动物 的 舒缓 激 胀 、 胰 激 肝 和 甲 琉 所 
酰基 赖 氨 酰 舒 缓 激 肽 ， 它 经 过 鼠 肺 血管 区 后 不 失 活 ， 具 有 持久 的 低压 效应 。 EERE A 
胞 组 胺 释放 的 最 有 效 天 然 刺 激 剂 。 


3.2 RERA AK Ae R AA AA 


Watanabe $ (1975) MAAK RE (P. rothneyi iwatai) 毒液 中 发 现 两 种 新 的 舒缓 
激 肤 类 似 物 ， 即 苏 氨 酸 舒 缓 激 肘 和 夫 精 苏 舒缓 激 肽 。 这 些 舒 缓 沿 及 类 似 物 的 发 现 表 明 小 骨 
蜂 毒 液 中 活性 肘 类 存在 种 间 差 异 。 


3.3 胡 蜂 激 肽 


从 中 华 大 胡 蜂 的 毒 囊 中 发 现 的 胡 蜂 激 肽 〈《Vepulakinin) 是 -种 含 碳水 化 合 物 的 舒缓 激 
ARATE, CITER EREN KA fe He OBR AEE Hy A PE ERK PRK Satis 
ARAPAHO, CRAM ES SP SEK. MEERI AA 17 个 氨基 酸 残 基 ， 胡 蜂 激 肽 2 含 
有 15 个 氨基 酸 残 基 ， 它 们 都 是 强 碱 性 的 肽 。 在 它们 的 17 和 15 个 氨基 酸 残 基 中 ， 各 自 所 
含 的 精 氨 酸 不 低 于 5 个 ， 具有 碳水 化 合 物 辅 基 是 这 两 个 肽 最 显著 的 特征 。 

碳水 化 合 物 对 生物 活性 的 影响 目前 还 不 了 解 。 在 降低 鼠 血 压 方面 ， 胡 蜂 激 肽 1 的 效力 
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以 重 基 计算 至 少 是 舒缓 激 采 的 2 们 ,但 反应 的 持续 时 间 却 未 基 著 延长 。 

此 外 ， 硼 蜂 属 中 几 种 社会 性 昆虫 中 还 存在 着 激 肪 的 茶 些 衍生 物 ， 如 金 环 胡 蜂 激 肽 
Cvespakinin-M) 和 黄 翅 胡 蜂 激 肽 〈《vespakinin-X)。 这 两 个 肽 的 结构 与 前 几 种 昆虫 的 不 同 ， 
不 是 以 舒缓 激 肽 或 其 个 别 氨基 酸 的 取代 物 结尾 ， 而 是 在 舒缓 激 肽 的 最 后 AAEM Arg 后 
邹 押 了 2 个 氨基 酸 。 金 环 而 蜂 激 肽 为 异 亮 氨 酸 和 天 冬 氨 酸 。 黄 翅 明峰 激 肽 为 异 亮 氨 酸 和 妇 
AM, NGL Pe aS] T ABER IO PEH E a 


4 ABA SARA Beas A 








4.1 蜜 峰 肥大 细胞 去 颗粒 多 肽 


哺乳 动物 肥大 岗 胞 是 碱 性 白细胞 ， 细 胞 内 只有 直径 Lum 的 大 型 细胞 质 颗粒 ， 细 胞 内 
含有 毒素 、5- 羟 色 胺 和 大 量 组 胺 。 在 许多 动物 中 ， 组 织 的 组 胺 舍 量 和 肥大 细胞 的 数 自 有 良 
好 的 线 饰 关系 。 最 时 发现 注 射 蜂 毒 可 引起 肥大 细胞 的 腹 解 。 蜂 针 肽 和 洲 血 卵 硫 脂 都 是 深 肥 
大 细胞 剂 。 早 期 的 工作 还 表明 ， 毒 液 中 蜂 针 肽 和 磁 蕴 酶 A 的 量 对 肥大 细胞 的 作用 远大 二 
理论 计算 值 ， 推 测 蜂 毒液 中 还 有 其 他 因子 作用 于 肥大 细胞 ， 进 一 步 的 研究 表明 这 是 蜜蜂 中 肥 
大 细胞 去 颗粒 多 肽 《MCD- 肽 ) 的 作用 ， 它 引起 了 到 大 纳 胞 组 胺 的 释放 。 氨 基 酸 序 询 如 下 








lel sCysAsnC ys sata Proll ysleCysyl yess 

MCD-Rk M25 9 8 WF AK, EMMA LTA TA, Rett. TE 
MCI》 及 的 22 个 氨基 酸 残 基 中 ， 有 5 个 赖 氨 酸 和 2 个 精 氨 酸 ，MCD- 肽 的 第 3 位 和 第 6 位 ， 
与 蜂 毒 肽 的 第 1 位 和 第 4 位 对 应， 瑟 它 们 都 具有 酰胺 化 的 C- 末 端 。MCD Akha 个 半 胱 氨 
酸 位 于 第 3、5、15 和 19 位 ,其 中 第 3 和 第 15 位 的 半 胱 氨 酸 以 _“ 硫 键 相连 ,第 5 和 19 位 
的 半 脱 氨 酸 也 以 二 硫 键 相连 ， 形 成 2 PPP Py Re. 

MCD- 肽 是 组 胶 的 释放 刺激 剂 ， 它 的 特异 乍 物 活性 不 同 于 蝉 针 豚 ， 它 的 活性 为 峰 针 肽 
的 10~100 倍 。 蜂 毒 中 包含 50% 左 右 的 蜂 针 胸 和 1% 一 2% 的 MCD-Bk, 两 种 因子 在 蜂 毒 
破坏 到 大 细胞 时 均 具 有 非常 重要 的 作用 。 MKCD- 肽 的 药理 作用 与 蜂 针 航 和 蜂 毒 肽 不 相同 ， 
它 没有 溶血 性 ， 在 单独 注射 后 也 没有 毒性 。 

MCTD- 汰 在 鼠 中 ， 引 起 肥大 纲 胞 去 颗粒 作用 的 实质 是 引起 5- 羟 色 胺 和 组 胺 的 释放 ， 内 
而 引起 强烈 的 炎症 。 与 此 同时 。MCD- 肽 却 能 抑制 关节 炎 的 发 展 。 这 两 种 明显 相反 的 作用 
是 否 均 与 MCD- 航 活性 相关 ， 晶 前 还 不 清楚 ， 但 蜂 毒 对 某 些 风湿 性 关节 炎 有 益 却 是 众 所 周 
知 的 事实 。 


4.2 胡 峰 肥大 细胞 去 颗粒 多 肽 
与 襄 蜂 相似 ， 社 会 性 胡 晴 中 也 具有 肥大 细胞 去 颗粒 多 肽 ， 称 为 Imastoparans。 这 些 肽 
FEE THER (Vespula) 和 小 胡 蜂 属 (Polistes) 昆虫 中 ，mastoparans 具有 14 个 氨基 版 


残 基 ， 它 们 的 结构 在 同属 昆虫 中 较 相似 ， 如 Vespula lewisi 和 Vespula xanthaptera 的 
mastoparan 同 源 率 达 64%, Vespula lewisi 和 Vespula mandarinia 之 间 同 源 率 达 86%. hi 
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不 同属 之 间 差 异 较 大 。 Vespula lewisi MM Polistes jadwigae 的 mastoparan 中 14 个 氨基 酸 中 
有 11 个 不 同 〈 表 8-16). Mastoparans 与 蜜蜂 的 肥大 细胞 去 颗粒 多 肽 虽然 功能 相似 ， 但 无 
任何 同 源 性 ， 它 们 属于 两 类 完全 术 同 的 肽 类 。 

表 8-16 Wiik (mastoparans) 的 氨基 酸 序 列 


肯 蜂 种 类 氨基 酸 序列 
Vespula lewisi Tle Asn-Leu-Lys-ALe 1 ar Ala-Ala- Lev- Ala- LysLys-Ile-Leu 
Vespula santhoptera - 








Vespula mandarinia 
Polistes sadungae 
HABE Vespula mandarinia 的 mestoparan, ESRR 4 RERAN 20nmol 左右 ， 它 在 
0. Snmol/ml 时 便 具 有 对 鼠 腹 膜 肥大 细胞 的 去 颗粒 活性 。mastoparans #978 BES) dt AL PY A 
胞 和 guinea 猪 回肠 细胞 的 收缩 ， 也 不 影响 麻醉 鼠 动 脉 的 血压 。Okumura 等 (1981) 发 现 
Vespulalewisi 的 mastoparan 在 1g /ml 浓度 时 使 人 工 膜 对 离子 的 通 透 性 增 大 了 100 倍 。 据 
此 他 们 认为 在 肥大 幼 胞 中 也 发 生 了 类 似 的 帘子 通 透 增加 作用 。 
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ca | 昆虫 的 抗菌 肽 








昆虫 抗菌 腑 的 产生 ,是 外 乔 内 素 诱导 作用 下 发 生 的 生物 效应 。 





昆虫 抗菌 肽 可 被 各 种 各 样 的 刺激 所 诱导 。 这 些 诱导 因子 既 可 以 是 
致 病 性 的 细菌 , 也 可 以 是 一 些 不 造成 感染 的 物理 或 化 党 的 因素 。 
例如 超声 波 .射线 .生理 盐水 , 缘 肌 胞 核 苷 (polyI:C) 等 。 届 贤 铬 等 
《1984) 用 超声 波 处 理 家 敌 ERARE, R AA FT: 


射 








, 均 可 诱导 这 些 尾 虫 产生 抗菌 肽 。 电 泳 的 结果 才 明 , 同 1 hE ah 


经 不 同 诱导 源 处 理 后 形成 相 阿 的 抗菌 肽 ,而 不 同 种 属 被 诱导 产生 


的 


活 


是 
BL 
以 


抗菌 肽 则 有 明显 的 差异 。 疆 琪 等 (1993) 用 % Coy 射线 、 活 的 人 


肠 杆 戎 及 热 灭 活 的 金黄 葡 欧 球菌 、 绿 腑 杆菌 和 生理 盐水 作 诱导 源 ， 
诱导 美洲 大 螃 的 结果 表明 ,不同 诱导 源 诱 导 下 产生 的 抗菌 物质 的 


性 大 小 有 所 不 同 , 达 到 最 大 活性 的 时 间 亦 不 同 ,更 重要 的 是 ,在 





HAREL EAS. IERE (1992) H H E A E R E 


AEAEE SRS ES S ERRITAR Bb 
FRA URE KERANA, RERI. R 





ERKA ERI ERRER, RA RH PRE RER R 


及 粉 甲 上 也 部 诱导 出 抗菌 物质 ( 表 9-1)。 由 此 可 见 , 人 在 外 界 诱导 
源 的 刺激 下 产生 抗菌 物质 是 昆 忠 的 一 个 共同 的 特性 。 


Rol 可 诱导 昆虫 产生 抗菌 物质 的 诱导 源 和 所 诱导 的 昆虫 








诱导 浙 BRER 
AMG EK RR. FHAA, BRR. HE 
SRNR SRR. EHAKE 
金黄 葡萄 球菌 ER. WAR 
BAFTA Ral, Ha. BRR. EMA Eh 
poly LC RM 
2°, 5) ERTE tsi 
ARD KE, ER, DRE 
超声 波 OP. RR, BRR. HE 
Coy 射线 BERGHE. KHAN 


AE BRR ARMEE, PEREM. He 
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根据 分 子 结构 特点 ， 昆 虫 的 抗菌 肽 可 分 为 4 个 肽 族 。 

第 一 族 为 天 盘 素 (cecropins)。 分 子 量 为 4X 103u， 分 子 两 端 为 两 亲 性 的 a- 螺 旋 ， 两 个 
e- 螺 旋 由 一 小 段 直 链 肽 连接 。 对 革 兰 氏 阴性 昔 和 革 兰 氏 阳性 苦 均 具有 显著 的 挤 制 活性 。 

第 二 族 为 环 状 的 抗菌 肽 。 所 有 种 类 均 含 有 分 子 内 双 硫 键 。 二 硫 键 数目 可 以 是 1 个 ， 如 
WU LH (thanatin); 3 个 ， 如 防卫 素 (defensins), FRAGT (sapecins); 或 4 个 
mE R (drosomycin) o 
第 三 族 为 富 月 氨 酸 抗菌 肽 类 。 此 族 炭 分子 量 范围 从 2 一 4x 10u, ES 
处 ,不 含 站 胱 氨 酸 残 基 。 此 胀 族 主要 成 员 有 蜜蜂 抗 靖 肽 (apidaecin)、 蜂 峨 抗菌 肽 (adaecin) 、 
果 蝇 抗菌 肽 (drosocin) 20-845 H AK ( pyrrhocoricin) fl Mf FCAT BB Ak (metchnikowin)3¢. JRE AK 
类 主要 抑制 革 兰 氏 阴 性 菌 ,但 metchnikowin AMAA “EA A 
第 四 族 为 富 甘 氮 酸 抗 芋 肽 类 。 此 族 肽 的 变异 性 更 大 ， 分 子 量 从 (10 -30) x10u, 多 
AMS RPE, MR BAK (attatin) o 


第 一 节 KERK 


20 世纪 70 年 代 中 期， 瑞典 斯 德 哥 尔 摩 大 学 Boman 等 从 美国 天 乔 蛾 中 首先 获得 抗 蓝 
AK, Mi Steiner RIGS (1981) We TRA (cecropins) A WBA -级 结构 顺序 。 此 
E, MARPMARD ERM RRR GE. RERAT RRNA 4x 103u， 是 一 族 碱 
CESAR, RHEE AE Ae IE 

EEA BR 8 5) ME. Hultmark 4 (1980) 在 pH4.0 的 条 件 下 ， 利 用 
到 丙烯 酰 胺 疾 胶 电泳 将 受过 免疫 攻击 的 昆虫 血 淋 巴 蛋白 质 分 离 ， 接 着 在 凝 胶 上 加 上 包 囊 着 
适当 细菌 的 软 胶 ， 过 夜 后 检查 凝 胶 上 掉 菌 斑 即 可 确定 天 蚕 素 的 位 置 。 用 此 法 分 离 出 了 多 种 
KER. 


1 RR 
































1.1 一 级 结构 


TER LL KBE (Hyalophora cecropia) HWA, CAE MWK ORBEA, 
BAI D3 H, KERMA RAH 4 种 浓度 较 低 的 抗菌 成 分 ， 其 中 2 RRA ATK, 
在 (来 端 多 1 个 甘氨酸 残 基 。 其 中 未 酰胺 化 的 天 重 索 A 后 有 1 个 甘氨酸 的 序列 由 Hu- 
ltmark 等 〔1982) 发 现 ， 被 称 为 天 一 素 C。C- 末 端的 甘氨酸 在 随后 的 加 工 中 提供 氨基 将 束 
气 酸 酰 胺 化 ， 而 形成 天 乔 素 A HRW KAKA Qu, X.M. 等 (1982) 分 离 ， 与 惜 十 比 
AAR, (HEY, BEARER A. BAD. HY RER DARS, KAKAA 
BIRR, REPWRBRRAS MWS, SL RAL, KELA EHE 
存在 3 MRI, BPR ER A, CM4 和 CM4ph。 由 Hoffmann $ (1981) TE ABEL 
和 其 他 7 ARS ALE ht RE ER NTE TE, RR SSL UE EE 
月 昆虫 中 。 

RID 中 列 出 了 从 惜 占 比 天 蚕 战 、 丁 熏 和 家 和 三 中 监 定 出 的 9 种 天 番 素 ， 除 了 枯 蛋 中 的 
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KER A 未 能 鉴定 到 CAH, HASH KRBRH C- 未 端 均 酰 胺 化 。 这 9 MKRE RMB 
含 善 9 个 连续 的 碱 性 氨基 酸 (22~30 位 )》。 对 天 乔 素 A MBNA, NORTE, MA 
ERD 的 N- 端 碱 性 中 等 。 在 天 蛋 素 A 和 中 ， 基 有 5 处 影响 分 子 性 质 的 氨基 酸 赫 代 ， 这 
PRI PRR CMB (13, 17, 31, 339137), KER AMD WADA 6 处 相 
异 之 处 。 它 们 均 处 十 中 部 或 N- 端 ， 其 中 5 处 (1, 3, 7, 14 种 21) 代 换 影响 电 集 的 分 布 ， 
而 位 4 KRR ARI, RRR A, PAK EMH KERB 
和 D 同 源 率 达 65%, HRNKAK BAD 同 源 率 达 62% 。 


表 9-2 MBARGES ARM _—ASREY 
昆虫 种 类 KRAE BALES! 


Hyalophora cecropia cecropin A KWKLFKK JEKVGQNIRDCIKAGPAVAVVGQATQIAK-NH, 
cecropin B KWKVFKK IEKMGRNIRNGIVKAGPAIAVLGEAKAL-NH> 
eeeropin D WNPFKELEK VGQRVRDAVISAGPAVATVAQATALAK-NH; 

Antheraea pernyi cectopin A KWKIFKKIEKMGQNIRNGIIKAGPAVAVLGEVLGEA-NH> 
cecropin B KWKIFKKIEKVGRNIRNGIKAGPAVA VLGEAKAL-NH, 
cecropin D WNPFKELERAGQR VRDATISAGPAVATVAQATALAK-NH2 

















Bornbyx mori cecropin A RWKIFKKIEKMGRNIRDGIVKAGPAIE VLGSAKAI-NH) 
CM4 RWKIFKKIEK VGQNIRDGIVKAGPAVAVVGQAATI-NH, 
CM4ph GNFFKDLEKAGOQRVRDAVISAAPAVDTLAKAKALGQ-NH; 
1.2 二 级 结构 


RAED, KBR AF TE RR EAS Ri HP N- 端 从 位 1 到 位 
Li, HAE, ME, SO ROK CER. PEA 12 位 到 24 fie, Hp 14 到 17 位 的 
氨基 酸 具 有 形成 fg- 结构 的 倾向 ，23 和 24 i h HARRA RE a- 螺旋 结构 的 终止 氨 
基 酸 ， 故 中 段 是 具有 一 定 弹 性 的 链 状 结构 。C- 未 端 氨 基 酸 中 性 ， 大 都 为 疏水 性 氨基 酸 ， 其 
中 少数 氨基 酸 也 具有 亲 水 性 质 。 这 决定 了 天 蚕 素 与 细胞 膜 的 亲和力 非常 强 。 故 天 春 素 的 
级 结构 为 ， 相对 的 两 亲人 性 -螺旋 处 于 两 端 ， 两 个 螺旋 由 -小 段 柔性 的 直 链 肽 连接 ， 形 成 
圆 简 形 结构 。 由 于 细胞 膜 为 亲 脂 性 结构 ， 故 天 午 素 的 这 种 二 级 结构 对 破坏 细胞 膜 结 构 具 有 
重要 的 生理 学 意义 。 

Hara (1994) 和 Shai 等 《1995) HARROP, KARA ARM LAY CK 
M, MRMCTAG AES "螺旋 的 稳定 ， 而 这 一 稳定 的 空间 结构 是 天 午 素 破坏 生物 膜 所 必 
THe eih, KERRE K C- 末 端 可 抵御 菌 类 蛋白 酶 的 分 解 【Yamata et al, 1994), 

昌 然 至 今 未 曾 发 现 ， 但 天 蚕 素 中 一 定 存在 着 自身 识别 结构 以 避免 对 自身 细胞 的 伤害 。 
对 蜂 针 肽 的 研究 发 现 ， 密 蜂 通 过 合成 无 活性 的 前 蜂 针 肽 避免 自身 毒性 ， 后 者 通过 逐步 金 去 
双 肽 而 激活 。 


1.3 抗菌 谱 


Steiner 等 《1981) RAT MMM ET RE A 和 了 的 抗菌 谱 ， 测定 物种 包括 大 肠 
杆菌 KI2、D31、 粘 质 沙 雷 氏 菌 (S. marcescens), i iki A ( P aeruginosa )》、 
X .nematophilus, B A FHH E CB. megaterium) A AF (B. subtilis), BR 
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X. nematophilus 为 天 便 的 寄生 性 线虫 外 ， 其 他 均 为 细菌 。 测 定 针 果 表 上 明 ， 被 免疫 攻击 六 
的 昆虫 ， 其 血 淋 巴 对 测定 物种 均 具 有 明显 的 掉 制 活性 。 天 奉 素 A 和 BB 具有 机 似 的 抗菌 洋 ， 
它们 都 对 大 肠 杆 菌 、X. nematophilus 、 虽 大 芽孢 杆 苦 具有 显著 的 掉 制 作用 ; 对 粘 质 沙 雷 
氏 苦 、 绿 胺 杆菌 有 一 定 的 活性 ; RRR KR A 无 活性 ， 而 B 有 一 定 的 活性 - 
致死 剂 基 法 测定 结果 如 抑 菌 圈 法 相似 、 天 委 素 AS BARRAU, BRE D 差异 
BA. KER D MAHA Acmet phacter caleouceticus 活性 较 高 ， 与 A MB AIL, SOE 
剂 基 分 别 为 0.4pM 和 1.4pM， 而 对 其 他 苦 种 活性 均 较 低 ， 致 死 剂量 高 达 14-- 100kM。 此 
外 .3 种 天 乔 素 对 苏 云 金 杆 兰 均 无 效 。 进 一 步 研究 表明 ， 苏 云 金 杆菌 的 细胞 质 对 天 矢 素 敏 
感 ， 表 明 苏 到 金 杆 菌 细胞 感 具 有 阻止 天 乔 素 进入 细胞 的 作用 。 


R93 HAKKAR RMA 

















RARE (pmol) 
a 种 mw 7 
ARR A KERB X&ED 

Escherichia coli P21 0.3 0.3 0.4 

D31 0.2 0.3 0.4 
Acetobacter calcoaceticus Acl1 0.3 0.7 Ld 
Xenorhabdus nemotophilus Xml Ld 1.6 19 
Pseudomonas aeruginosa 0197 2.6 1.9 100 
Serratia marcescens Db11 4.2 4.5 14 
Mrcrococcus duteus MIN 1.4 1.3 21 
Bacillus megaterium Bmll 0.6 0.4 H 
Bacillus subtilis Bs él 18 >95 
Bacillus thuringiensis Bll >80 >133 >95 
Enterococcus faecalis AD4 15 7.3 >95 





我 国学 者 李 文 楚 等 《1991) Wee YR RAK D 对 水 舟 白 叶 枯 病 细菌 和 青 村 病 细 
RAE. SRRI, KK D 对 这 2 种 细菌 均 有 明显 的 杀菌 作用 ， 杀 再 剂量 在 各 
菌株 之 间 存在 着 一 定 差异 ， 对 敏感 株 的 有 效 剂量 为 2.0ng/ 穴 。 测 定 了 天 蚕 素 A ART IK 
对 大 肠 杆 英 D31 和 Chang 肺 细胞 的 裂解 作用 。 结 果 表明， 两 者 对 大 肠 杆 菌 细胞 均 有 显著 
的 裂解 作用 ， 但 对 Chang 肺 细胞 只 有 后 考 赤 现 出 明显 的 蚀 解 活性 。 此 外 ， 天 乔 素 对 羊 红 
细胞 也 无 溶血 活性 ， 考 明天 蛋 素 A 对 不 同类 型 细胞 具有 选择 性 。 


1.4 作用 方式 


Christensen 等 (1988) 合成 了 几 种 天 蚕 素 及 其 类 似 物 ， 以 研究 天 驮 素 对 双 层 脂 结构 
(图 9 1) 的 细胞 膜 的 作用 方式 。 

BHARR H, PKR KAM RBS A, BAD. MP 系列 是 合 
成 的 天 蛋 素 类 似 物 。 其 中 MPIRE TRER A 的 N- 端 ， 其 他 两 段 改变 了 部 分 氨基 酸 ， 使 
之 均 具 有 两 亲人 性 质 ; MP2 保留 MP1 的 N- 端 和 中 段 ， 而 将 CORRE LACHER; MP3 保 
ET MP2 的 NAT CH, MRR REHE: MA 则 只 保留 了 天 下 素 A 的 N- 端 ; A 
(1 一 1) D (12~37) NEREK A 的 N- 端 和 了 的 其 余 两 段 拼接 ;， D (8-37) 保留 了 大 
HED 的 后 端 部 分 。 

用 电 物理 学 方法 研究 了 这 些 肽 在 加 压条 件 下 对 大 工 合成 的 双 层 膜 的 影响 。 天 稚 素 及 大 
部 分 人 工 合成 类 似 物 在 生理 浓度 下 痢 能 诱导 双 层 腊 形 成 大 孔洞 。 在 0.1mol 氧化 钠 溶液 中 
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eecropin A KWKLFKKIEKY GONIRDGITKAGP AVAVVGQATQIAKa 
PAREN RR BUKE Coit 
MPL KWKLFKKTEKY AKKIKEALEKALE AVAKLLREAKETAKA 
两 亲手 N- 遇 ”两 素性 中 段 。 两 亲 性 C- 端 
Mp2 KWKLFKKIEKY AKKIKEALEKALE ATAVLALALALa 
Waste NO REP MKE C- 
MP3 KWKLFKKIEKY GRNGRNGIVEAGP ATAVLALALAL® 
两 亲 性 和 -并 REP FEKTE C~ 端 
Ps KWKLFKKIEKYa 
两 亲 性 N- 端 


由 (1~11)DCI2~37) KWKLFKXIEKY CQRVYRDAYISAGP AVATVAQATALAKa 
WREN RERE 玻 水 性 C- 端 


cecropin D WNPFKELEKY GQRVRDAVISAGP AVATVAQATALAKa 
PAREN PEHE 琶 水 性 C- 端 
D@~37) EKV GQRVRDAVISAGP AVATVAQATALAK 
RETR 丽水 性 Ce 
cecropin B KWKYFKKIEKM GRNIRNGIVKAGP AIAVLGEAKAILSa 


HREN RPE BURTE C-H 


图 91 AEH A LOS MH KIUKA 


单 孔道 电导 可 达 2.5ns， 这 表明 膜 上 至 少 形成 了 直径 达 4nm 的 孔道 。 Hy XK # AD 和 MP3 
形成 的 孔道 对 离子 通 透 具有 选择 作用 。 在 0. Lmol 的 氯 化 钠 溶 液 中 ， 氧 离子 和 钠 离子 的 选 
择 比 为 2:1 ， 表 明 这 些 孔 道 更 易 使 阴离子 透 过 。 短 肘 MP4 MD (8~37) 员 可 被 双 层 膜 吸 
附 ， 但 不 能 形成 孔道 。 结 果 比 较 表 明 ， 在 两 亲 性 的 N- 端 和 看 水 性 的 C 端 之 各 ， 柔 性 的 中 
RARER BFAD DMR. KEE AD 不 仪 是 测定 肽 类 中 最 有 效 的 杀菌 剂 ， 也 是 
最 有 效 的 离子 孔道 形成 剂 。 带 止 电荷 或 含有 胆 当 醇 的 双 层 膜 使 天 答 素 AD 和 MP3 诱导 筷 
道 的 形成 能 力 至 少 降低 了 80% , RARER AGM RARE I. ER 
明 ， 天 性 素 对 细菌 的 杀 灭 是 由 于 在 细胞 膜 上 形成 了 大 的 离子 孔道 ， 使 细胞 外 离子 和 水 内 
渗 ， 引 起 细胞 裂解 所 歼 。 这 是 很 普 亡 的 1 HRA ARR CMR, AM T 细胞 中 的 
FILE (perforins) 、 大 肠 杆菌 中 的 溶血 素 (hemolysin) 和 Entamoeba histolytica 中 的 阿 米 
巴 穿孔 素 (amoebapore) 均 引 起 外 来 生物 细胞 膜 的 穿孔 。 

根据 以 上 研究 结果 ， 结 合 在 其 他 小 分 子 孔 道 诱导 肘 类 如 alamethicin 和 蜂 针 素 (meti- 
llin) 上 的 结果 ， 腊 上 孔道 的 形成 包括 以 下 步 又 。 

(1) Christensen 等 (1988) 的 研究 结果 表明 ， 天 翟 素 对 双 层 膜 孔 痢 的 诱导 作用 与 浓度 
无 关 。 这 表明 当 浓 度 升 高 时 ， 天 查 素 分 了 大 量 聚 集 在 一 起 ， 将 两 亲 仁 的 N- 端 外 露 ， 琉 水 
性 的 C- 端 内 包 。 这 种 至 集 现象 在 其 他 肽 中 也 广泛 存在 (Tayler $, 1986), KERHA R 
体 带 有 大 量 正 电荷， 能 够 被 双 层 膜 的 静电 引力 所 吸引 ， BU AH ALAN Sc BES AK MPA M D 
(8~37) 也 不 例外 。 党 正 电 的 膜 对 天 蚕 素 的 寡 聚 体 有 排斥 作用 ， 这 就 是 正 电荷 双 层 膜 降低 
REŽ AD 和 MP3 诱导 孔道 形成 的 原因 。 

(2) PASE ATR ERRI ER ERER i ok HE a CoA StH A AR BE 
水 性 部 分 ， 将 后 亲人 性 的 N- 端 放置 在 水 膜 界面 的 过 程 。 这 一 过 程 只 有 那些 在 N- 端 和 CRZ 
BLABY BERR ETE, MA I KBR AD, By A 和 MP3, MiX kee Mu pe S 
强 的 种 类 ， 如 MPI 和 MP2， 这 一 过 程 便 不 能 进行 。 这 一 过 程 与 膜 的 电荷 性 质 、 流 动 性 和 




















第 一 节 TERK 275 


偶 极 化 能 力 密切 相关 。 

(3) 孔道 形成 的 第 三 步 必 需 有 正 电 压 的 存在 。 这 一 步 是 带 有 正 电荷 的 两 亲 性 N- 端 揪 
入 膜 内 ， 形 成 跨 腊 构 型 的 过 程 。 跨 膜 构 型 使 天 彼 素 突 聚 体 的 正 电荷 面 均 朝 内 ， 图 成 1 个 带 
正 电 充满 水 的 孔道 。 这 类 和 孔道 显然 对 负离子 的 选择 通 透 性 较 强 。 胆 货 醇 的 存在 ， 可 以 影响 
两 亲 性 -端的 插 人 深度 和 膜 的 流动 性 ， 从 丛 阻 止 大 委 素 的 路 膜 ， 由 于 真 核 细胞 膜 上 具有 
有 最 任 醇 ， 故 能 抵抗 天 午 素 的 穿孔 。 

RAHM HARKER D WAKA ROEM, CAAT, WEKKER D 
作用 于 水 稳 白 叶 枯 病 细菌 后 ，5min 即 能 使 细菌 外 壁 层 受到 损伤 。 扫 描 电 镜 观 察 到 细菌 端 
部 形成 喇叭 状 的 缺口 ，15min 后 可 见 包 衷 状 汇 出 物 ， 透 视 电镜 观察 到 严重 损坏 的 剖面 ， 被 
KEE DD 作用 的 区 域 形成 微 管道 道 。 随 善 时 间 的 延长 ， 细 菌 细胞 膜 严重 损伤 ， 致 使 其 内 
容 物 汇 出 胞 外 ， 形 成 襄 状 物 。 大 上 肠 杆菌 落体 死亡 后 仍 保持 外 形 而 不 致 立即 崩 涡 ， 有 时 观察 
到 汇 出 内 容 物 将 菌 体 包 被 的 现象 。 

EKBA K12、D31 的 培养 液 中 加 入 天 和 蛋 素 D,， 经 5 一 10min， 测 知 溶液 中 钾 离 子 浓 
度 急剧 增加 ，20min 后 则 赵 于 停顿 。 表 明细 菌 细胞 膜 被 破坏 后 ， 钾 离子 大 量 锡 出， 直至 蔚 
(RETR IL 

在 大 肠 杆菌 K12、D31 HRM P MARKER D, FURR PRAIA RIL, KH 
RERO 导致 细菌 死亡 与 耗 气 量 无 血 接 关系 。 


1.5 KÆR KIAH 


von Hofsten (1985) 30 Meth 4 m it K BMX BR BH cDNA, 分析 cDNA HW 
H, ERRE BH N- 端 还 有 26 ARERR, HF 23 和 24 位 上 的 Ala-Ala 可 能 是 信号 肽 
的 剪 切 位 点 ， 信 号 肽 可 能 由 N- 端 的 22 个 氨基 酸 组 成 ， 剪 切 后 遗留 在 天 蚕 素 B 的 N- 端 的 4 
个 氨基 酸 Ala-ProrGlu-Pro， 与 原 蜂 针 肽 前 的 4 个 氨基 酸 相 同 。 由 于 血 淋 巴 中 存在 Ala-Pro- 
R- 识 别 性 蛋白 酶 ， 也 许 原 天 蛋 素 是 经 血 淋 巴 中 这 种 酶 每 次 移 除 2 个 氨基 酸 逐 步 加 工 而 成 。 
比较 这 一 cDNA 产物 与 Matsumoto 等 (1986》 克 隆 出 的 麻 网 素 (sarcotoxin) 可 的 cDNA 
产物 可 知 ， 其 信和 号 肽 同 源 率 极 高 (15 个 残 基 中 有 11 个 相同 )， 同 时 这 -区 域 与 前 原 天 径 
Z A 的 相 辐 区 域 笛 源 率 也 极 高 。 由 于 信号 肽 是 进化 最 快 的 区 域 ,这 种 保守 性 显然 具有 重 
要 的 生物 学 意义 。 

cDNA 编码 的 肽 段 表明 ， 天 委 素 完整 分 子 之 后 总 有 1 个 多 余 的 甘氨酸 ， 表 明 酰胺 化 过 
程 中 出 甘 氢 酸 贡 献 氨基 ， 这 一 酰 腑 化 原理 在 峰 针 肽 利 几 种 脑 激素 中 均 已 发 现 。 可 见 ， 从 前 
FRR BRN LUA WR Fe RT Seat SB = 


2 ARM 














2.1 ARE) 


2.1.1 化 学 结构 
Okada 等 《1985) 从 经 过 免疫 攻击 的 棕 必 别 麻 晶 (Sarcophaga peregrina ) 3 WS) iB 
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的 血清 中 分 离 出 3 ARRAL, SPRY sarcotixin] A, IBAEC. EEA 39 个 氨 
基 酸 残 基 ， 结 构 相 似 ， 仅 有 有 少数 氨基 酸 不 同 。 工 A 与 [LB 在 24 位 ( 甘 氮 可 和 织 氨 酸 )、25 
tt CRABS SA) 0270 (RRAR AMMAN) 不 同 ，TA 与 IC 在 4 位 MA 
BR ADAG SAR) 和 24 (HARAMA) 不 同 。 研 究 表明 ，sarcotixin | 的 氨基 酸 序列 与 
RES, APM GRR 

Sarcotixin JA, [BALI CM SPASMS: NT- 端 部 分 从 1 一 19 位 ,含有 9 个 带 正 电 
HORRE, KP 7 个 是 碱 性 氨基 上 构 ，N- 端 部 分 亲 水 性 很 强 ，C- 端 部 分 从 20~ 39 位 ， 除 
了 最 末端 的 精 氨 柄 带 下 电荷 外 ， 其 他 氨基 酸 均 是 非 极 性 的 ，C- 端 部 分 是 疏水 性 区 域 ，N- 
端 带 正 电荷 的 氨基 酸 有 规律 的 分 布 在 肝 链 上， 相互 之 间隔 六 2 一 3 个 中 性 氨基 酸 ， 若 此 段 
的 一 级 结 梅 为 -螺旋 ， 则 所 有 带 正 电荷 的 氨基 酸 均 处 十 同一 方向 。 此 外 ，C- 端 部 分 的 整体 
结构 无 论 从 长 度 和 疏水 程度 均 与 高 等 动物 的 跨 膜 信号 肽 相似 〔 表 9-4)、 


RIA REMARK AL HD 




















REI REMYA 
sarcotixin T A GWLKRIGKKIERVGQHTRDATIQGLGIAQQAANVAATAR NH; 
sarcoman LB GWLKKIGKKTERVGQHTRDATIQVIGVAQQAANVAATAR-NH; 
sarootixiu I C GWLRKIGKKIERVGQH I RDATIQGLGVAQQAANVAATAR-NE dy 
sarcotixin T D GWIRDFGKRIERVGQHTRDATIQTIAVAQQAANVAATLKG 





sarcotixin I D 由 Matsuyama 3 (1988) SURES ARAB CA MMR NIH-Sape-4 4h, 
RMABIKS A 40 个 氨基 酸 残 基 ，C- 木 端 为 甘氨酸 ， 与 此 同时 ， 在 胚胎 细胞 系 中 也 分 离 
到 称 为 CM- 下 的 抗菌 肽 ,此 肽 除 C- 未 端 多 了 1 个 甘氨酸 外 ,与 sarcotixinJA 完全 相同 。 这 
AOA TEED AR PRE 40 位 十 氨 酸 切除 同时 将 39 位 精 氨 酸 氧化 的 酶 。 由 此 推论 , 若 
TERE W ,sarcotixin I D 的 成 熟 形式 也 该 呈 有 39 个 氨基 酸 , 旦 第 39 位 的 精 氨 酸 被 酰胺 化 。 

DUAR IS 4 个 成 员 可 知 ， 麻 网 素 包含 4 个 保守 区 段 ， 第 1 和 2 位 的 甘氨酸 和 色 氨 
M: 第 ?7 和 8 位 的 甘氨酸 利 赖 氨 酸 ; 第 11 到 24 RR, CRM HR MA 
TRB. CAME. HAM, KAR, HM, KAAM, RR, KEM. REA 
MAG ARB; 第 29 ~38 MR, CAME, CAME KAR, WR. K 
SOK MAG SRR MTA BE. BMY x EE ADR ALR EO AH. 


2.1.2 cDNA £K 





Matsumoto 3 (1986) 以 sarcotixin I 38 8~12 位 上 的 共有 序 询 KKIER 为 依据 ， 合 成 
PRA BIRT, AA 5 000 个 来 源 于 脂肪 体 poly (A) RNA 的 cDNA 文库 中 筛选 出 了 20 
个 阳性 克隆 ， 从 中 选择 了 与 探 针 反应 最 为 强烈 的 p]O19， 测定 了 搬 人 片段 的 序列 《图 9- 
2)。 

PTOL9 含有 一 个 长 度 为 428 个 碱 基 的 插入 片段 ， 此 片段 在 3”- 端 具有 长 度 为 101 个 
MER poly (A》 尾 段 ， 吕 污 框 编码 63 个 氨基 酸 残 其 ， 包 含 sarcotixin I A ETI, EIF 
列 上 游 还 具有 一 个 23 个 氨基 酸 的 信号 肽 。 可 见 ，pTOI9 是 sarcotixinT A 的 cDNA 克隆 。 

PTOI 的 核 存 酸 序列 表明 ，sarcotixin | A 的 最 后 | TEER RSS EES 
间 ， 还 有 1 个 甘氨酸 ， 故 前 原 sarcotixin | ARIAT SRA. 在 poly (A) 上 游 9 Poe 
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AACAGTTGTCATTTAACTGAAGAGCCACTAGTTGGAAAAAATIAATTICTITGATTACGCAAAAGAAAGC 70 
AAATAAAATTCAAC ATG AAT TTC CAG AAC ATT TTC ATT TTC GTT GCC TTA ATA TTG 126 
Met Asn Phe Gln Asn Ile Phe Ile Phe Val Als Leu Ile Leu 14 


GCT GTC TTT GCC GGA CAA AGT CAG GCT GGT TGG TTG AAA AAG ATT GGC AAA AAA 180 
Ala Val Phe Ala Gly Gln Ser Gln Ala Gly Try Leu Lys Lys Ile Gly Lys Lys 32 


ATT GAA CGC GIT GGA CAA CAT ACT CGT GAT GCC ACC ATA CAA GGT TTG GGT ATA 234 
Ile Glu Arg Val Gly Gln His Thr Arg Asp Ala Thr Ile Gln Gly Leu Gly Ile 50 


GCT CAG CAG GCA GCA AAT GTT GCT GCT ACA GCC AGA GGT TAA TIGAAAAATCAATTG 291 
Ala Gln Gln Ala Ala Asn Val Ala Ala Thr Ala Arg Gly #+* 63 


TTATGCTTAAGTTCGAATTGTAATAAAAA’ "AAG (A) n 428 


图 9-2 sarcotoxin I A ff) cDNA 序列 及 导出 的 原 sarcotoxin I A 序列 
(Matsumoto, 1986) 


处 ， 只 有 附加 信号 AATAA 共有 序列 。 

sarcotixin 工 从 测序 结果 为 39 REAR, MRE pTO19 核 萌 酸 序列 推导 结 打 为 40 个 
氨基 酸 ， 可 能 是 前 原 sarcotixin | A 在 翻译 后 加 工 中 以 40 位 甘氨酸 的 氨基 将 39 位 的 精 氨 版 
酰胺 化 ， 形 成 栈 胺 化 末端 。 为 了 证 实 以 上 推论 。Matsumoto 等 〈1986) 人 工 合成 了 sa- 
reotixin | AM) 3 种 分 子 ， 即 39 个 氨基 酸 的 sarcotixin EA, 39 个 氨基 酸 并 酰胺 化 的 sarcoti- 
xin] A 和 40 个 氨基 酸 的 sarcotixin 工人， 与 天 然 sareotixin I A 经 液 相 色谱 分 析 表 明 ， 只 有 
酰胺 化 sarcotixin 可 与 大 然 sarcotixin 1 A 形成 单 峰 ， 其 他 与 天 然 sarcotixin 1 A 混合 后 
经 高 效 液 相 色 谱 均 出 现 了 分 离 ， 证 明天 然 sarcotixin A 的 C- 末 端 酰胺 化 、 


2.1.3 生物 活性 


Okada % (1985) 测定 了 sarcotixin LA, IBA 1C 对 大肠 杆 菌 K12 的 抗菌 活性 ， 结 
昌 表 明 ， 工 A 和 TB 对 大 肠 杆菌 的 活性 相似 ， 而 TC 低 1 半 左 右 。 

研究 表明 ， 聚 赖 氨 酸 具有 与 Sarcotixin IA, IBA TC 相似 的 活性 ， 在 Sarcotixin] A 
和 工 B 中 存在 Lys-Lys-Ile 结构 ， 可 能 这 一 结构 的 存在 对 活性 表达 相当 重要 。 由 于 A 和 
IC 的 不 同 之 处 仅 在 4 位 和 24 位 ，I A 和 了 IB 的 24 位 也 不 同 ,但 抗菌 活性 相似 ， 故 可 能 
I C 第 4 位 的 精 氨 肯 取 代 工 A RIMAR, 影响 了 活性 的 发 挥 ， 从 而 使 IC 成 为 arcotixin | 
中 活性 最 低 的 。 

Matsumoto 等 (1988) 测定 了 sarcotixin] A-Gly 的 抗菌 活性 ， 结 果 表明 ， 这 一 抗菌 肪 
除 对 大 肠 杆菌 NIHJ (最 小 抑制 浓度 为 6.3pg/ml) 效果 较 好 外 ， 对 普通 变形 杆 蔚 
(P. vulgaris) OX19 (最 小 抑制 浓度 为 6.3xg/nl》 和 宋 内 氏 志 贺 氏 菌 (S. sonnei) 
JS11746 《最 小 抑制 浓度 为 12.5pg/ml》 也 有 较 好 的 效果 。 调 对 测定 的 大 多 数 革 兰 氏 阳性 
菌 几乎 无 效 。 

Matsumoto 等 (1986) 以 PTO19 为 探 针 ， 采 用 Northern 杂交 手段 检查 经 过 免疫 攻击 
的 麻 蝇 3 龄 幼虫 不 同时 间 些 肪 体内 的 mRNA 数量 ， 结 果 表 明 ， 正 常 的 3 龄 幼虫 未 发 现 sar- 
cotixin 工 A 的 mRNA， 表明 基因 转录 在 此 时 关闭 。 免 疫 攻 击 后 1.53h， 便 可 测 出 已 转录 出 的 











278 第 九 章 BREH 


mRNA，6h 后 达 惠 高峰， 随后 逐步 下 降 。 这 表明 遭受 免疫 攻击 的 3 龄 幼虫 通过 激活 sar- 
cotixin 上 AA 基因 的 转录 ， 而 不 是 道 过 对 前 原 sarcotixin ] A 的 原 位 剪 切 加 工 而 防卫 。 

由 于 sarcotixin TD 和 CCM- 于 是 人 队 麻 赐 且 胎 细胞 系 NIH-Sape-4 中 分 离 ， 而 并 未 经 过 抗 
戎 诱导 ， 表 明 此 族 抗菌 肽 除了 抗菌 以 外 ， 还 具有 其 他 生理 功能 。 同 样 ，Nunbu 等 (1988) 
证 明 sarcodxin 工 A 的 mRNA 可 在 麻 蝇 胚胎 期 和 归期 才 达 ， 进 一步 证 明了 它们 在 不 同 生理 
环境 下 具有 不 同 的 生理 功能 。 由 于 (末端 具 在 甘 氨 酸 的 肽 比 酰胺 化 的 驮 抗菌 活性 大 为 降 
低 ， 而 前 者 在 胚胎 细胞 系 中 存在 ， 故 可 能 40 氨基 酸 残 基 的 sarcotixin 工 刺 激 细胞 生长 和 纽 
织 解 离 ， 而 酰胺 化 的 sarcotixin 则 抑制 细菌 。 


2.1.4 作用 机 制 


sarcotixinT 的 作用 部 位 是 组 胞 膜 ， 扰乱 膜 电压 的 离子 梯度 ,造成 细胞 内 钾 离 子 的 大 其 
流失 ,阻止 由 腹 电 压 驱 使 的 细胞 对 月 氮 酸 的 吸收 。 试 验 表 明 ， 通 过 基质 磷酸 化 合成 ATP 
BRIG FF PR EAP uncA 对 sarcotixin 工 敏 感性 很 低 ， 而 正常 大 肠 杆 菌 则 骨 妆 敏感 ， 推 测 sar- 
ceotixin 工 对 细 黄 致死 的 主要 原因 是 扰乱 纲 胞 膜 离子 梯度 ， 引 起 细菌 体内 ATP 的 短缺 。 


2.2 果 晶 的 天 委 素 


Kylsten (1990) 从 果 强 中 分 离 出 了 3 个 表达 抗菌 肽 的 基因 ， 称 为 AL1、A2 和 B。 这 
3 个 基因 可 读 框 均 很 小 ， 大 约 长 为 350 个 核 苷 酸 ， 转 闫 产物 也 很 小 ， 它 们 与 sarcotoxin | 
的 氨基 酸 序 列 非常 相似 ， 同 源 率 较 高 。 

天 奏 素 类 抗菌 肽 只 存在 于 鳞 翅 目 昆 虫 和 双 起 目 屁 虫 中 ， 故 这 类 抗菌 肽 可 能 是 进化 得 最 
晚 的 1 类 。 它 们 可 能 在 Triassic 早期， 当 双 起 只 和 鳞 想 日 分 枝 从 内 生起 类 中 分 化 后 才 进 化 
形成 
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环 状 的 抗菌 肪 的 所 有 种 类 岁 含 有 分 子 内 双 硫 键 。 这 上 族 中 研究 得 最 为 清楚 的 亚 族 是 防 
TEŽ (defensins) PRIZ (sapecins)， 防 卫 素 的 分 子 量 大 小 约 为 4000u， 具 有 2~3 
个 分 子 内 双 硫 键 。 主 要 从 物 活性 是 抑制 革 兰 氏 阳 性 芯 。 该 胀 族 中 还 包括 果 蝇 防卫 素 (dro 
somycin) ,分子量 为 5 000u， 具 有 4 个 分 子 内 二 硫 键 ; 刺 晴 防卫 素 《tyhanatin)， 分 子 最 
为 2000u， 上 只 有 1 PFA. thanatin 具有 上 谱 抗 菌 作用 ， 既 能 抑制 革 兰 氏 阴性 和 
阳性 细菌 ， 又 能 抑制 真菌 的 生长 。 


1 防卫 素 


昆虫 防卫 素 首先 由 Matsuyama 等 (1988) 从 棕 尾 别 麻 网 中 分 离 到 ， 故 命名 为 麻 蝇 防 
卫 素 (sapecin)。 不 久 ，Lambert 等 《1989) 从 新 陆 原 绿 蝇 (Phpormia terranovae) 中 也 分 
离 到 这 亚 族 的 抗菌 肽 。 由 于 其 结构 与 免 肺 卢 噬 细胞 中 的 防卫 素 (具有 33 个 氨基 酸 残 基 ,6 
个 半 胱 氮 酸 形成 3 个 分 子 内 二 硫 键 ) 相似 ， 因 此 称 为 昆虫 防卫 素 。 这 是 研究 最 为 广泛 的 搞 
FORA, AKER CEMA) MARRE (NAE, WAH, S38 A 
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AH) 中 均 存 在 。 它 们 的 主要 生物 活性 是 抑制 革 兰 氏 阳 性 苗 ， 但 有 的 防卫 素 也 抑制 革 兰 氏 
阴性 万 和 真 应 。 所 有 昆虫 防卫 素 均 具有 6 个 半 谣 氨 酸 ,组 成 3 DATA Mi. RA 
Chernysh Æ (1996) 的 统计 结果 ， 至 少 有 15 种 防卫 素 从 昆虫 中 分 离 出 来 。 迄 今 为 目 ， 分 
离 出 的 防卫 素 应 在 20 种 以 上 (9-5), ARAB CP. terranowe. S. peregrina. 
D. melanogaster , Eristalis tenax, Aedes aegyptii), E (Zophobas atratus, Tenebrio 
molitor), E (Apis mellifera, B. pascuorum), BH (Limnephilus stigma), ¥ 
WA (Pyrrhocoris apterus, Palomena prasina) WWSH (Aeschna cyanea), E (Leiu- 
rus quinquestriatus ) 中 也 分 离 出 防卫 素 。 此 外 ， 防 卫 素 也 广泛 存在 于 高 等 动物 之 中 。 但 
防卫 素 却 不 存在 于 鳞 翅 目 民 虫 中 (图 9-3)。 


Det A P, terranovae 








Diptera 










Det E. tenax 
Det P.prasins 

Det P apterus } 
Dar A Zaranie od Hymenoptera 
Dat B Z,atratus| Coleoptera 
TENECIN T.mortor 
Dat A.cyanea ] Odonata 
Dat L.guinguesinatus ] Scorpion 


Hemiptera 

















Sap, Diptera 
Er 
Cyg 
Eo 昆虫 与 蝎 防 卫 素 的 系统 树 
{ 仿 Chernysh 等 ，1996) 
HIS 常见 昆虫 的 防卫 素 
RHR TR RRRS 
P. terranovaeB ATCDLLS GTGINHSACAAHCL =LRGNRGGYCNG ` KGVCVCRN ~ 
B ATCDLLS GTGINHSACAAHCL = LRGNRGGYCNG  KGVCVCRN 
S. peregrina sapecinA = ATCDLLS GTGINHSACAAHCL LRGNRGGYCNG = KAVCVCRN 
B  ATCDLLS GIGVQHSACALHCV 。 FRGNRGGYCTG KAICVCRN 
E, tenax ATCDLLS FLNVNHAACAAHCL SKGYRGGYCDG KKVCNCR 
D. melanogaster ATCDLLS KWNWNHTACAGHCL AKGFKGGYCND = KAYCVCRN 
L. stinaga ATCDLLS GTGVGHSACAAHCL = LRGNRGGYCNG  KAVCVCRN 
KGICLCRKTTEKFLWDKRE - 
A. melli fere VTCDLLSF KGQVNDBACAANCL SLGKAGGHCE NF 
roylisin VICDLLSF KGQVNDBACAANCL = SLGKAGGNCE. KGICLCRKTTFKELWDKRF 
NGICLORATTFRFIWOKRE - 
B, pascuorum VTEDLLSI KGVAFHSACAANCL SMGKAGGRCE a 
ZatratmsA FTCDYLGFEIAGTKLNSAACUAHCL ALGRRGGYCNS KSVCVCR 
B FTCDVLGFEIAGTKLNSAACGAHCL == ALGRTGGYCNS KSVCVCR 
T. molitor Tenecin I VICDILSVEAKGVKLNDAACAAHCL FRGRSGGYCNS KRVCVCR 
P apterus ATCDILSFQSQWVTPNHAGCALHCV IKGYKGGQCKI TVCHCRR 
P. prasina ATCDALSFSSKVLTVNHSACAIHCL TKGYKGGKCVN TICNCRN 
Ay cya nee GFGCP LDQ MQCHRHCQTITGRSGG YCSGPLKLTCTCYR 
L . quinquestriatus GFGCP INQ GACHRHCRSIR RRGGYCAGFEKQTCTC YRN 
S. peregrina sapecin B LTCE ID RSLCLLHCR LKGYLRAYCSQ QK VCRCVQ 
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1.1 PM BE 


FARRER BY TL (sepecin) 的 cDNA 经 Northern 2836 mm, FRR MA Sh h A Pa Ae F 
ENS FRG, AGRE, TROT R AA SRA Wb, b TRR T 
素 最 先 由 Matsuyama 9 (1988) 从 棕 尾 别 麻 蝇 胚胎 网 胞 系 NIH-Sape-4 中 分 离 ， 此 细胞 系 
并 未 经 免疫 攻击 ， 故 因此 推论 它 具 有 其 他 生理 效应 。 进 一 步 研究 表明 ， 当 麻 蝇 处 于 胚胎 期 
和 病 期 时 ， 麻 蝇 防 卫 素 基因 也 被 激活 ， 表 明 它 参与 了 昆虫 的 发 育 。、Yamada 等 (1993) 发 
项 ， 麻 蝇 防 卫 素 可 作为 生长 刺激 因子， 市 激 胚 胎 细胞 系 NIH-Sape-4 WR. ATL, EH 
有 抗菌 和 调节 发 育 两 重 功能 。 


1.1.1 化 学 结构 


首先 由 Matsuyama 等 〈1988) 从 棕 尾 别 麻 蝇 中 分 离 时 ， 称 为 sapecin A, BA 和 个 氨 
基 酸 残 基 ， 每 分 子 sapecin A 电荷 为 +3， 属 碱 性 肽 。 对 革 兰 氏 阳 性 和 阴性 菌 均 有 效 ， 但 对 
阴性 菌 的 效果 稍 卷 。sapecin A 与 心 吏 脂 的 亲和力 很 强 ， 心 磷脂 是 细菌 细胞 膜 上 的 酸性 磷 
酸 脂 ， 推 测 麻 蝇 防卫 素 的 作用 方式 是 与 细菌 细胞 膜 结合 ， 改 变 纲 胸膜 的 通 透 性 ， 达 到 杀菌 
的 目的 。 

Yamada (1993) 又 以 金黄 色 酿 肤 葡萄 球菌 〈S.aureus) IFO 12 732 菌株 作为 生物 
测定 菌 ， 对 棕 尾 别 麻 蝇 胚胎 细胞 系 NIH-Sape-4 再 次 分 离 ， 得 到 2 个 具有 生物 活性 的 抗菌 
Ako FP 1 个 抗菌 肽 具有 40 个 氨基 酸 残 基 ， 称 为 sapecin C， 它 与 sapecin A 非常 相似 ， 对 
应 位 置 的 氨基 酸 只 有 9 个 不 同 ， 同 源 率 达 78%; 另 工 个 抗菌 肽 具有 34 个 氨基 酸 残 基 ， 与 
sapecin 从 的 同 源 性 差 得 多 ，34 个 残 基 中 只 有 14 个 相同 ， 间 源 率 仅 为 41% 。 但 其 分 子 量 
和 所 基 酸 序列 与 卡 律 蝎 毒 未 (charybdotoxin) 十 分 相似 ， 命 名 为 sapecin B。 同 样 ，sapecin 
日 也 具有 56 个 半 胱 氨 酸 ， 形 成 3 DATA MEE, 


1.1.2 44% sapecin A 的 cDNA 克隆 


由 于 sapecin A 从 胚胎 细胞 系 中 分 离 ,未 经 任何 免疫 攻击 ,虽然 具有 广泛 的 抗 茵 能 力 ,但 
其 功能 仍 需 研究 。 为 此 ,Matsuyama 等 (1988) 以 sapecin A 等 28~34 位 上 的 氨基 酸 序列 Gly 
~Tyt-Cys-Asn-Gly-Lys-Ala 为 依据 ,合成 了 骞 脱氧 核 苷 酸 探 针 , 从 24 000 个 来 源 于 麻 蜡 
Sarcophaga peregrina 胚胎 细 胸 系 NIH-Sape-4 中 的 poly(AJRNA 的 cDNA 文库 中 筛选 出 了 
37 个 阳性 克隆 ,从 37 个 阳性 克隆 中 ,选择 了 与 探 针 反应 最 为 强烈 的 pKMI101 ,测定 了 了 插入 
片段 的 序列 (图 9-4)。 

这 个 克隆 包含 的 插入 片段 大 小 为 0.6kb， 具 有 poly (dA) -poly (dT) 和 poly (dG) - 
poly (dC) 尾部 。 播 入 片段 的 可 读 和 框 大 小 为 282 SBT, 编码 94 个 氨基 酸 ，sapecin A 
的 40 个 氨基 酸 位 于 可 读 框 的 后 段 。 

在 第 53 和 54 位 ， 具有 内 切 酶 位 点 Lys-Arg， 此 切 点 之 后 ， 即 从 55~94 位 ， 为 sapecin 

` A 的 氨基 酸 序列 。 栈 水 性 的 信和 号 肽 位 于 N- 端 ， 比 较 此 属 昆 虫 其 他 信号 肽 的 长 短 和 结束 氨 
ZR, (A SAK 23 位 的 Ala 结束 。 从 23 一 52 位 ， 具 有 另 一 段 包含 30 个 氨基 酸 残 基 的 
肽 ， 此 胀 的 功能 仍 不 清楚 ， 因 此 ， 导 出 的 具有 94 个 氨基 酸 的 肽 应 称 为 前 原 sapecin A Hk, 
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GATCAGTGTCTTATAGACTTAGCTAAATATCACAACAAACTAAATTGTTTTTAACAAAAGTAATTAAAAA 70 
AAATAAATTAAAAAACCAAGAAA ATG AAA TCC TTC ATC GTA CTC GCT GTT ACC TIG TGC 129 
Met Lys Ser Phe Ile Yal Leu Ala Yat Thr Leu Cys 12 


TTG GCT GCC TTC TTT ATG GGT CAA TCC GTA GCC TCG CCT GCT GCA GCT GCT GAG 183 
Leu Ala Ala Phe Phe Met Gly Gln Ser Val Ala Ser Pro Ala Ala Ala Ala Glu 30 


GAA TCT AAA TIT GTT GAT GGT TTG CAT GCC TTA AAA ACT ATT GAA CCG GAA TTG 237 
Glu Ser Lys Phe Val Asp Gly Leu His Ala Leu Lys Thr Ile Glu Pro Glu Leu 48 


CAT GGC CGC TAC AAG AGA GCC ACT TGC GAT TTA TTG AGT GGC ACT GGC ATC AAT 291 
His Gly Arg Tyr Lys Arg Ala Thr Cys Asp Leu Leu Ser Gly Thr Gly Ile Asn 66 


CAC TCG GCT TGT GCT GCC CAT TGC TTG TTG AGA GGA AAT CGT GGC GGC TAT TGC 345 
His Ser Ala Cys Ala Ala His Cys Leu Leu Arg Gly Asn Arg Gly Gly Tyr Cys 84 


AAT GGC AAA GCT GTC TGC GTA TGT CGC AAT TAA GAAATCTTATTTTACATAGAAATAT 403 
Asn Gly Lys Ala Val Cys Val Cys Arg Asn *** 


AAAAATTATAATTAA TAAAGTGA TCACTTAAAGTATTAACAAACAAAAAAAAAAAAAAAAAAAAAARA, 471 


图 94 sapecin A 的 cDNA 序列 及 尘 出 的 前 原 sapecin A 序列 
(Matsuyama 等 ，1988) 
信号 肽 前 端的 非 编码 区 具有 93 个 核 攻 酸 ，3”- 端 非 编码 区 具有 72 AEM, poly (A) 
的 附加 信号 共有 序列 AATAAA 位 于 poly (A) ERE 25 PRERA 


1.1.3 生物 活性 


选用 革 兰 氏 阴 性 和 阳性 代表 前 进行 了 抑 苗 试验。 研究 表明 ，3 种 麻 晤 防卫 素 的 抑 苗 谱 
MAA, CTS AGAR K12、 奇 异 变形 杆菌 (P. mirabilis) IFO 3849、 肺 炎 杆 蓝 
(K . pneumoniae) ATOC21316 KEM HR ES > Opm, ERDARA CS aureus) 
ATCC65388 和 表皮 葡萄 球菌 《S.epidermidis) IFO 3762 4 0.5~1.6pmol, HERNE 
球菌 MR3626, MR1550, MRI587, NR3636 ṣi ESE 22, OP MHRA (S. sanguis ) 
ST3, MME WERE IR PA (S.salivarius) HHT, 82 RAD (S. bovis) ATCC27960 X 0.7 ~ 
6.6umol, MAE AAA (B. megaterium) IAMI166、 环 状 芽孢 杆菌 (B.circulans ) 
IFO3 976 和 棒状 杆菌 属 的 C. glutamicum 活性 最 强 ， 均 <0.2xmol。3 PRID TRH, 
以 sapecin C 活性 最 强 ， 而 以 sapecin BR. 

Matsuyama 等 (1988) 从 经 过 免疫 攻击 的 3 龄 幼虫 体内 提取 总 RNA(T-RNA) ,电泳 后 封 
闭 于 硝酸 纤维 素 滤纸 上 ,用 来 白 pKMI01 切口 平移 片段 Sau3AL-Sau3AT( 含 424 个 碱 基 对 ) 
探 针 杂交 ,这 1 探 针 包含 编码 sapecin A 的 所 有 核 昔 酸 。 结 果 表 明 , 遭 受 免 疫 攻击 的 3 龄 幼 
BAA KDA 630 碱 基 的 杂交 带 , 而 正常 幼虫 无 。 可 见 ,sapecin A 基因 被 免疫 攻击 激活 ， 
sapecin 入 无疑 是 抗菌 肽 。 收 集 血 淋巴 、 脂 肪 体 和 其 他 组 织 ,机 提出 总 RNA 后 电泳 ,再 用 来 
自 PKMI101 切口 平移 片段 SauGAL-Sau3Al 包含 编码 sapecin A 的 所 有 核 芽 酸 的 探 计 杂交 。 
结果 表明 ,阳性 反应 主要 位 于 血细胞 中 ,在 脂肪 体 和 其 他 组 织 中 也 有 不 同 程度 的 表达 。 在 异 
吉 比 天 蚕 野 中 ,受伤 的 幼 吕 体内 的 血细胞 常 烙 附 在 其 他 组 织 上 ,很 难 从 其 他 组 织 上 洗 脱 。 故 
此 处 测定 的 脂肪 体 和 其 他 组 织 的 阳性 反应 可 能 来 自 粘 附 于 这 些 组 织 上 的 血细胞 。 

采用 同样 的 方法 ，Matsuyama 等 (1988) 发 现 sapecin A 的 mRNA ERR EM 
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在 ， 在 胚胎 发 育 第 10d RERS, H 12d 时 显著 下 降 。 这 与 sapecin A TEHE T PRA AE ia 4 
胞 系 NIH-Sape-4 中 的 试验 结果 相 一 致 ， 对 里 的 测定 结果 表明 ， 在 是 第 24 时 大 量 sapecinA 
的 mRNA 积累 ， 随 后 逐步 下 降 ， 到 肾 第 5d 时 ,已 经 检测 不 到 。sapecin A 基因 在 胚胎 发 育 
期 和 晴 早 期 的 旧时 表达 说 明 ，sapecin A 的 存在 可 能 对 移 除 旧 组 织 ， 组 建新 组 织 均 具 有 重 
要 意义 。 此外， 很 多 高 等 动物 的 生长 刺 油 肽 只 有 6 个 半 胱 氮 酸 ,结构 与 sapecin A 相似 ， 
此 sapecin A 在 胚胎 期 和 肾 早 期 出 现 可 能 具有 刺激 某 些 组 织 生 长 的 作用 。 


1.2 RRA LE 














1.2.1 ”化 学 结构 


Lambert 等 (1989) 从 新 陆 原 绿 蜡 (Phorzmia terranowue) 3 龄 纺 虫 中 铸 得 了 1 种 绿 蝇 防卫 素 
(phomicin)。 对 处 理 幼虫 的 血 淋 巴 进行 生 测 ， 去 除 细胞 的 血 淋 巴 对 革 兰 氏 阳 性 菌 芯 黄 细 球 菌 
(M. haeus) 具有 强烈 抑制 活性 ， 而 未 处 理 的 3 龄 幼虫 血 淋 巴 无 抑 菌 医 性 。 这 一 抽 制 因子 在 酸 
性 条 件 下 热 稳定 ， 若 用 蛋白 酶 处 理 血 淋 巴 ， 抑 菌 活性 完全 消失 。 圾 明 抑 蓝 因 子 为 肽 类 。 

收集 处 理 3 龄 幼虫 的 血 淋 巴 ， 经 热处理 后 ， 上 消 液 经 离子 交换 层 析 ， 抑 菌 因子 存在 于 
水 相 中 ， 经 Sep-Pak 柱 后。 再 用 反 相 高 效 液 相 色谱 纯化 。 发 现 抑 菌 因子 有 2 个 峰 ， 分 别称 
AKA AK B。 纯 化 的 撮 菌 因子 含有 17 PREM, KMAR, PRR, RAR 
ARRE, TARAEMARARE RB. BRAT TMG To KR Edman 降解 测序 
RR, RUE BG TK h 40 个 氨基 酸 残 基 组 成 。 肽 A 和 B 仅 有 1 个 氨基 酸 不 同 ， 肽 A 第 32 fi 
上 是 甘氨酸 、 而 肽 是 精 氨 帮 。 质 谱 分 析 说 明 ， 肽 链 中 的 6 MERRER 3 个 一 硫 键 。 


1.2.2 ”作用 方式 


对 新 陆 原 绿 蝇 防卫 素 的 生 测 表 明 , 肽 A HE RE, a R 
(M. luteus), BREA (B. megaterium) AVERIA, SIHAT (B. subtilis) AR 
(RMA. tS BRK AGRE (S.aureus) 和 苏 云 金 杆菌 (B. thuringiensis) 完全 无 
Bo O.Sum MK A SEER ARA IR II, 15min 后 引起 了 原生 质 体 的 裂解 ,表明 绿 
蝇 防 卫 素 的 作用 部 位 为 细菌 细胞 膜 。 

进 - - 步 的 研究 表明 ， 绿 蝇 防 卫 素 杀 灭 革 兰 氏 阳性 茵 的 原理 是 破坏 细胞 膜 的 渗透 性 屏 
障 ， 使 大 量 钾 离 子 外 渗 ， 这 带动 了 其 他 离子 的 外 渗 。 同 时 ， 绿 蝇 防 卫 素 降低 细胞 膜 上 的 
ATP， 折 制 细菌 的 呼吸 〈《Cociancich er al, 1993). 


1.3 Eyre 


AELE CA BA (17 AE 5 Bt Ok F EE A ER E ERA TB AE Ha McCleskey 等 
(1938) 证 实 王浆 对 革 兰 氏 阳 性 和 阴性 菌 均 具 有 显著 抑制 作用 。 随 后 的 研究 发 现 王 桨 还 具 
有 杀 死 放 线 菌 、 和 霉菌 和 其 他 真菌 的 活性 。 直 到 1990 年 。 才 由 Fujiwara 及 其 同事 采用 现代 
生化 技术 鉴定 出 了 蜜蜂 防卫 素 或 称 王浆 素 (roylisin)， 这 是 1 个 具有 51 TARBH, 4 
子 量 大 于 昆虫 防卫 素 ， 况 电荷 为 + 2。 

亲 水 性 测定 结果 表明 ， 王 效 素 为 两 亲 性 分 子 。N- 端 (1 一 9 位 ) 是 下 水 性 的 ， 而 C- 
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(23—45 位 ) WRAEK, ATR ae A ER, APB 26, 33, 39, 4441 
49 位 上 的 赖 氨 酸 ， 带 电荷 数 较 多 。 

分 离 的 王 兹 素 的 抗菌 谱 不 如 天 然 王 桨 广泛 ， 主 要 抑制 革 兰 氏 阳 性 菌 ， 对 梭 状 芽孢 杆菌 
属 、 棒 状 秆 菌 属 、 明 申 珠 菌 属 、 葡 萄 球 苗 局 和 链球 蓝 属 的 菌 类 有 效 抑制 剂量 为 lmol， 而 
对 革 兰 氏 阴 性 菌 活性 低 。 王 浆 素 对 高 温 稳定 ， 加热 例 100C 15min 仍 保持 活性 ,但 其 活性 
PJ A AA BS AA AS C- 端 内 切 蛋 白 酶 玻 坏 。 

王浆 素 可 能 具有 3 个 方面 的 作用 : 外 随 王 桨 进入 蜜蜂 肠 道 后 ， 杀 死 进入 肠 道 的 微 生 
, 起 保护 作用 ; @@ 在 王 桨 贮 看 过 程 中 起 保护 作用 ， 阻 止 微生物 的 分 解 ; 国 具 有 胰岛 素 类 
似 物 的 结构 和 功能 ， 可 与 鼠 采 胰岛素 受 体 结合 ， 抑 制 常数 为 45%。 此 外 ， 王 效率 与 哺乳 
动物 表皮 生长 因子 相似 ， 后 者 具有 53 个 氨基 酸 残 基 ，3 个 分 子 内 二 硫 健 ， 因 而 王浆 素 也 
很 可 能 具有 刺激 幼虫 生长 的 功能 。 

A 【种 蜜蜂 防卫 素 由 Casteels-Josson F (1994) 发 现 ， 对 遭受 了 免疫 攻击 的 意大利 蜜 
蜂 血 淋巴 的 生 测 结果 表明 ， 除 了 apidaecin abaecin 和 hymenoptaecin WASH, GAA ! 种 含量 
只 有 上 述 3 Abt RK 1/20 一 17S0 浓度 的 新 肽 存在 ，N- 端 的 结构 测定 表明 ， 它 与 士 奖 素 完 
全 一 致 ， 进 - 步 对 此 上 肽 分 析 ， 用 Edman 降解 测序 结果 表明 ， 这 一 新 肽 也 具有 51 个 氨基 
酸 ， 与 王浆 素 相 比 ， 只 有 50 位 的 1 个 氨基 酸 不 同 ， 二 奖 素 50 位 的 酷 氨 酸 被 蜜蜂 防卫 素 的 
精 氨 酸 替代 ， 两 种 防卫 素 的 氨基 酸 同 源 率 达到 08% 。 

CasteelsJosson 等 〈1994) 应 用 PCR 扩 增 技术 ，5”RACE 技术 和 建立 DNA 文库 的 方法 ， 
得 到 了 蜜蜂 防卫 素 的 CDNA 序列 。 两 个 克隆 出 的 蜜蜂 防卫 泰 DNA 完全 相同 (图 9-5)。 














ATTGGTCAGACACTTCTCAGTTTTITICGAATAGTTIGAATATCTATIGAAGTTTAACACGTATTTAGCCA 70 
AT ATG AAA ATC TAT TIT ATT GTC GGC CIT CTC TTC ATG GCT ATG GTT GCT ATC 123 
Met Lys Ile Tyr Phe Ile Val Gly Leu Leu Phe Met Ala Met Val Ala Ile 17 


ATG GCT GCA CCT GIT GAG GAT GAA TTC GAG CCA CIT GAG CAT TTT GAG AAT GAA 177 
Met Ala Ala Pro Val Glu Asp Glu Phe Giu Pro Leu Glu His Phe Glu Asn Glu 35 


GAA CGT GCC GAC AGA CAT AGA AGA GTA ACT TGT GAC CTT CTC TCA TTC AAA GCA 231 
Glu Arg Ala Asp Arg His Arg Arg Val Thr Cys Asp Leu Leu Ser Phe Lys Gly 53 


CAA GTT AAT GAC AGT GCT TGC GCT GCT AAC TGT CTC AGT TTG GGT AAA GCT GGA 285 
Gln Val Asn Asp Ser Ala Cys Ala Ala Asn Cys Leu Ser Leu Gly Lys Ala Gly 71 


GGT CAT TGC GAG AAA GTT GGA TGT ATT TGT CGA AAA ACC AGT TTC AAA GAT CTC 339 
Gly His Cys Glu Lys Gly Val Cys Ile Cys Arg Lys Thr Ser Phe Lys Asp Leu 89 


TGG GAC AAA CGT TIC GGT TAA GIGCCATTATGAAGATTCAACGATGAAATTTTTTAACAAAAA 404 
Yal Asp Lys Arg Phe Gly +*+ 95 


ATATGAAAACGCGAAATGATTAAGAAATGAAAAATGAAAACTGTATTATCATTGAAAATTCTATGAACTTT 475 


AATTTACTTATTTAATAAATAATATAAGTAAATTAAAAAAAAAAAAAAAAAAAAAAAAAAAAAAAAAAAAA 546 
AAAAAAAAAAAA 558 


RISS 蜜蜂 防卫 素 cDNA HE Fi Be Sh E A He TI HH) 


(Casteels-Josson Æ, 1994) 








284 BLE BRAK 





ARR TROP 73 一 75 位 ， 终 止 密码 子 在 338~340 位 ， 最 大 可 读 框 编 公 氨基 酸 
95 个 ,影响 转录 稳定 性 的 序列 ATTTA 位 于 Poly (A) 上 游 20 位 处 。 其 中 信号 肽 可 能 有 
两 个 剪 切 位 置 ， 分 别 位 于 19 和 21 位 氨基 酸 处 ， 故 售 导航 长 度 为 19 全 氨基酸 或 21 个 氨基 
酸 ， 从 20 或 22 位 氨基 酸 到 43 位 氨基 酸 的 1 KOERA RE defencin 从 44 位 氨基 
ARH] 94 HEM, EHC 51 个 氨基 酸 残 基 ， 第 95 位 氨基 酸 为 甘氨酸 ， 表 明成 熟 的 蜜蜂 防 
卫 素 的 C 术 问 可 能 酰胺 化 。 由 上 编码 的 这 一 段 肽 具有 信 生 肽 、 前 导 序 列 和 功能 肽 ， 故 这 
BUKE ee Wy EA A 


1.4 BR ARSE RS 


Rees (1997) 将 大 肠 杆 菌 (E.colf NGO9001) YEINBEAMKHHAR ME (Bombus pascuo- 
rum) PROP, LSE 24h 在 欧洲 熊 蜂 血 淋巴 中 诱导 出 很 强 的 抗菌 活性 。 从 血 淋 巴 中 分 离 
的 抗菌 组 分 之 一 经 Edman 降解 测序 ， BRAD ANKE 2 45 个 氨基 酸 残 基 ， 在 3，17， 
21, 31, 36 和 38 位 上 反应 空白 。 故 对 此 肽 还 原 和 烷 基 化 后 ， 对 吡啶 基 乙 基 化 产物 用 内 切 
和 蛋白酶 GC REY CL 种 将 肽 类 从 谷 氨 酸 处 切 开 的 昔 )， 前 切 后 形成 4 the, SREZ 
Edman 降解 测序 ， 得 到 了 此 肘 的 全 序列 ，6 个 空白 位 均 由 半 胱 氨 酸 占据 。 

电 喷射 质谱 分 析 表 明 ， 此 上 具有 3 种 分 子 景 ，! 种 为 5 590. 1u, 比 理论 分 子 量 
(5536.5u) 少 7.4u， 这 可 能 由 此 肽 中 的 6 个 半 胱 氮 酸 形成 3 个 二 琉 键 时 减少 6 NAR E 
《一 6u) 和 CC- 林 端 酰胺 化 《-1u) 造成 ; 另 1 种 分 子 量 为 5 545.6u， 比 理论 分 子 量 多 16.5u, 
这 可 能 由 某 氨基 酸 的 氧化 造成 ， 这 一 氧化 氨基 酸 可 能 是 Try (47 位 )，Met (24 位 ) 或 
Lys (9, 26, 40, 44, 49 位 ); 第 3 种 分 子 量 为 5 586.9u， 比 理论 分 子 最 多 57.8u, 这 1 
分 子 量 可 能 由 C- 林 端 多 上 个 甘氨酸 残 基 造 成 。 测 定 这 3 种 分 子 的 让 度 表明 ， 以 酰胺 化 的 
分 子 合 量 最 多 。 采 用 MALDI-TOF -MS 进 - - 步 分 析 证 实 ， 此 肘 的 C- 本 端 已 酰胺 
化 。 

HDL ATA ER BE (M. luteus) (94% HH) HABA (E.coli) (100% 抑 
菌 率 》 均 具有 强烈 的 抑制 作用 。 


1.5 Seo LE 


Chernysh % (1996) 将 加 热 杀 死 的 细菌 注射 到 红 尾 瑞 旺 (Polomene prasina) 中 ， 血 
淋巴 中 诱导 出 几 种 抗菌 成 分 ， 其 中 从 尺寸 排 阴 层 析 柱 上 用 50% 乙 有 睛 酸 水 溢 液 洗 提出 的 成 
分 具有 抑制 革 兰 氏 阴 性 和 阳性 菌 的 活性 ， BEBE 4~6x10u 之 间 ， 进 一 步 由 反 相 高 效 
液 相 色 谱 纯化 ， 被 32% 乙 睛 酸 水 溶液 洗 提 。 用 Edman 测序 得 到 10 个 氨基 酸 序列 ， 其 中 具 
有 | 位 空白 信号 。 用 4- 乙 酰 吡 时 将 此 肘 还 原 并 烷 基 化 后 ， AL BE Z IEKE Edman 降解 
测序 ， 得 到 1 个 具有 43 个 氨基 酸 残 基 的 肽 ， 由 于 没有 其 他 信号 的 存在 ， 族 认为 这 -序列 
是 完整 的 。 

这 一 具有 43 个 残 其 的 肽 含有 6 个 半 胱 氨 酸 ， 结构 与 昆虫 防卫 素 非常 相似 ， 放 被 称 焉 
矫 防 卫 素 ， 由 质谱 分 析 结果 表明 ， 其 分 子 量 为 4 614.2u, 与 理论 分 子 量 4 620.30 # 6u, 
表明 6 个 半 胱 氨 酸 均 失 去 了 1 氧 原子 ， 形 成 了 3 个 分 子 内 二 硫 键 。 
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1.6 SRG EE 


Cociancich 等 (1994) 从 经 过 免疫 攻击 的 无 膜 翅 红 是 (Pyrrhocoris apterus) 中 分 离 出 
红 晴 防卫 素 。 这 是 工 个 具有 43 个 残 基 的 多 肽 ,也 和 其 他 防卫 素 一 样 ， 具 有 6 个 半 胱 氮 酸 
残 基 。 质 谱 测 定 分 子 量 为 4 729.3u， 与 理论 计算 分 子 量 4 733.5u 相差 5.2u， 可见 ,这 6 
个 半 胱 氮 酸 形成 了 3 个 双 硫 键 。 

测定 了 革 兰 氏 阳 性 菌 芯 黄 细 球 菌 (Me leteus), BA AEA (B. megaterum )、 
人.viridans、 金 黄色 酿 脓 葡萄 球菌 〈S.aureus)、 腐 物 寄 牛 性 链球 菌 (S. saprophyticus ) 、 
ti FF (B. subtilis) OB935、 和 乳酸 小 球菌 (P.acido lactici), HA & HB 
(B. thuringiensis) 和 编 羊 李 司 忒 氏 菌 (LL.moncytogenes ); 革 兰 氏 阴 性 菌 大 肠 杆菌 
(E.coli) D22 和 1106、 肠 杆菌 E.clacae B 12, SR H ( P. aeruginosa ) 
A.T.C.C.82118, RØVERE (CS. typhimurium). MRETI (K. pneumoniae), $ 
Mw ERA CS. marcescans) Dbl11、 类 产 碱 和 杆菌 《A.taecalis )、 黄 单 胞 杆 蓝 
X campestris pv orizae 和 欧文 氏 菌 《下 .carotowora carotovora) 对 红 晴 防卫 素 的 反应 。 结 
果 表 明 ， 红 晴 防 卫 索 对 前 面 4 种 革 兰 氏 阳 性 菌 活性 最 高 ， 最 小 抑制 浓度 范围 为 0.15 ~ 
2.5pmol， 对 随后 的 两 种 革 兰 氏 阳性 菌 为 2.$~Sumol， 而 对 苏 云 金 杆 菌 和 编 羊 李 司 忒 氏 
菌 ， 最 小 抑制 浓度 达 Sumol 以 上 。 红 里 防卫 素 对 革 兰 氏 阴 性 菌 活性 稍 差 ， 对 大 肠 杆菌 D22 
最 小 抑制 浓度 2.5 一 Sumol， 对 其 他 菌 种 或 菌株 最 小 抑制 浓度 均 达 Spmol 以 上 ， 甚 至 无 效 。 

ERT (M. luteus) 与 lumol 红 晴 防卫 素 接触 Imin, PAU AA 
th, RRAN CEARA AAT TEN R 


1.7 HABLE 


Bulem 4 (1991) KIMIA E HTA E ERA A ER Zophobas atratus 的 3 a MH 
E. R — E g E a Ra PAK, E 2 BEE AER (M. uteus) 检测 抗菌 活 
性 ,结果 表明 ， 诱 导 后 12h 能 测 到 显著 的 抗菌 活性 ， 这 一 抗菌 活性 可 保持 到 72h， 之 后 开 
始 下 降 ， 但 较为 缓慢 ， 直 至 4 星期 后 ， 抗 菌 活性 仍 显著 高 于 对 照 。 采 用 草 兰 氏 阳性 菌 大 肠 
杆菌 D22 和 D31 检测 ， 得 到 同样 的 结果 ， 当 用 蛋白 酶 处 理 血 清 后 再 检测 ， 抗 菌 活 性 消失 ， 
表明 抗菌 成 分 为 肽 类 。 

进一步 分 离 纯化 经 免疫 攻击 的 血清 ， 得 到 3 个 抗菌 成 分 ， 成 分 B 和 CC 经 前 处 理 后 ， 
Edman 降解 测序 ， 得 到 了 具有 43 个 氨基 版 残 基 的 2 种 防卫 素 , 分 别称 为 防卫 素 A 和 B 
这 2 种 防卫 素 除了 30 位 上 A 为 精 氨 酸 ，B 为 苏 氮 酸 外 ， 其 他 氨基 酸 均一 致 ， 同 源 率 达 
98%。2 种 防卫 索 均 为 碱 性 肽 ， 其 中 AA 的 pI 为 8.2， 而 B 的 为 7.9。 

采用 平板 生长 抑制 生 测 法 .测定 了 防 1 素 对 11 种 13 个 株 系 的 革 兰 氏 阴 性 菌 和 12 种 
革 兰 氏 阳 性 菌 的 抑制 活性 。 在 革 兰 氏 阴 性 菌 中 ， 防 卫 素 对 大 肠 杆菌 D22 最 具 活 性 ， 对 其 
他 菌 种 和 株 系 无 效 ; 在 革 兰 氏 阳性 菌 中 ， 防 卫 素 对 节 黄 细 球 菌 (M .ieteus ) 最 具 活性 ， 其 
DOM MIR BERR (S. pyogenes) 和 相 草 杆菌 (B.subrilos) QB935， 再 次 为 杆 状 菌 C.D2， 
而 对 其 他 菌 种 无 活性 。 
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1.8 HABLE 


1.8.1 化 学 组 成 


Felbaum % (1996) AFA HERREMA (Podisus maculiventris) 中 分 离 到 1 种 
HER, MARELE 【thanatin)， 斑 腹 刺 益 暑 用 加 热 失 活 的 大 肠 杆 获 诱 导 收集 到 对 大 
肠 杆 范 和 藉 黄 细 球 菌 具 有 抑制 作用 的 血 淋 巴 ， 脱 细胞 的 血 淋 巴 经 纯化 后 ， 得 到 1 个 具有 广 
TE AER IK. ERZ Edman 降解 测序 具有 21 个 氨基 酸 ， 含 有 2 个 半 胱 氮 酸 。 测 定 分 子 
量 (2 434.4u) 与 理论 分 子 量 (2 436.2u) 相差 2n， 若 2 个 半 
胱 氮 酸 各 过 分 子 内 一 硫 键 相连 , 脱 去 2 个 氧 原子 ， 则 与 实测 分 OSKKPYPTTYCNRRTGKCORM 
子 量 相符 。 此 炭 具 有 大 景 阳离子 《p110.48)， 可 耐 受 pH 变化 
(pH2 一 10)。 此 胸 从 IIS RER 个 环 。 该 环 由 11 da iw fy, NP BNE TRE 
的 2 个 半 腕 毛 酸 通过 二 硫 刍 键 合 ， 环 内 含有 6 TARR, ER maena o) 

性 (图 9-6)。 

此 及 与 已 经 分 离 纯化 的 所 有 昆虫 抗菌 肽 均 不 同 源 ， 而 与 从 各 种 青蛙 皮肤 中 分 离 的 
brevinins 相似 。 与 从 Rana brevipoda 中 分 离 出 的 Brevinin 1 辣 源 率 达 47.6%。 这 2 种 肽 均 
具有 2 个 半 胱 氮 酸 ,在 CC 末端 (brevininl) 和 近 CKI (thanatin)》 形 成 1 个 6 元 (tha- 
natin) 和 5 元 《brevinin 1) 环 ， 此 环 被 苏 氨 酸 从 中 加 分 为 2 个 部 分 ， - 边 为 Arg-Arg 或 
LysLys, -WA Lys 连接 Gly 或 lle。 相 似 的 环 状 结构 ， 邮 由 2 PR DEMERS ME, 
环 内 由 苏 氨 酸 或 丝氨酸 分 成 2 个 部 分 ， 在 峙 类 的 其 他 抗菌 肤 ， 如 brevinin 2, esculentins, 
gaegurins, ranalexin 中 均 存 在 ， 因 而 被 称 为 Rana o RI Rana 环 的 区 草 在 于 环 中 增 
加 了 1 个 去 冬 酰胺 ， 因 而 形成 6 元 环 。 


1.8.2 抗菌 活性 


Thanatin 抗菌 谱 很 广 , 对 革 兰 氏 阴 性 菌 鼠 伤 塞 沙门 氏 菌 (S . typhimurium ) KJ tF PA 
CE. coli) .肺炎 杆菌 CK. pneumoniae ) 活 件 最 强 ( 最 小 抑制 浓度 MIC< 1.2pmol) ,对 欧文 氏 
Ti (Erwinia carotovora ) (MIC 10~ 20pmol) , 绿 脓 杆 菌 (P . aeruginosa )(MIC20 一 40pmol) 活 
性 中 等 。 对 革 兰 氏 阳 性 菌 Acrococcus viridans Li KERE (B. megaterium ) 和 枯草 杆菌 
(B. subtilis) #8 (ERR SR (MIC < Spmol) ,对 乳酸 小 球菌 (Pacidolactici) 活 性 中 等 (MIC20 ~ 
40pmol) ,而 对 金黄 色 酿 肪 葡萄 球菌 (S aureus ) 无 活性 。 

Thanatin H ARRA IRRE, WARR, CEARA N. crasa, HB 
HE B. cinerea, ARW N. haematococca, KEW T. viride, IIR A. brassicola 和 
HER F. cudmorium 的 最 小 抑制 浓度 < Spmol， 对 Ascohyta pisi JIR F .oryporum 的 
BMA PRE <20umol. SAMBORA A. fumigatus $T. mentagrophytes 也 有 - - 定 的 
抑制 作用 。 


1.8.3 作用 方式 
用 猪 的 红 血 细胞 进行 的 生 测 结果 表明 ，thanatin 无 溶血 作用 。10pmol 的 thanatin 与 大 
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WA, 4h 后 引起 大 部 分 D31 和 1 106 株 系 的 失 活 ，24h 后 全 部 杀 死 。 类 似 的 结果 也 
在 其 他 敏感 性 菌 种 中 得 到 。 
Thanatin 的 初级 作用 是 吸附 。rhanarin 在 加 入 的 第 LS 内 ， 便 能 吸附 到 移动 的 大 肠 杆 
将 上 。 紧 接着 是 凝集 成 团 块 ， 细 菌 的 凝集 通过 菌 液 对 600nm 光 的 散射 测 得 。 测 定 结果 到 
明 ，thanatin 能 引起 大 肠 杆菌 1 106、D31 和 芯 黄 细 球 菌 的 凝集 ， 但 阔 值 各 不 相同 。 大 肠 
杆菌 只 需 8krmol， 蕨 黄 细 球 菌 则 需 20pmol。 且 凝集 阔 值 受 离 子 强度 的 影响 ， 在 LOmmol 的 
NaCl 水 溶液 中 ， 大 肠 杆 菌 的 凝集 闭 值 只 需 2mo, Æ Immol 的 NaCl RR, BSE 
需 8pmol。 若 加 入 lmmol 的 CaCb ， 凝 集团 块 解 离 。thanatin 具有 1 个 强 碱 性 的 6 元 环 ， 此 
环 与 带 负 电 的 脂 多 糖 细胞 壁 结合 后 ， 中 和 细菌 表面 电荷 ， 减 小 细胞 之 问 的 静电 斥 力 ， 从 而 
造成 细菌 的 凝集 。 

将 thanatin 与 大 肠 杆 蓝 一 起 温 育 ， 用 特制 钾 电 极 测定 进入 细胞 中 的 钾 量 ， 结 果 表 明 ， 
tnanatin 并 不 增加 钾 离 子 的 穿 透 量 。 用 相 亿 的 方法 证 明 ，thanatin tA H i A S P A E 
细 球 菌 细胞 膜 的 透 过 量 。 以 上 测定 表明 ， 细 胞 膜 不 是 thanatin 的 作用 鞠 标 。 用 Clark 电极 
测定 thanatin 对 大 肠 杆 菌 和 芯 黄 细 球 昔 呼 吸 的 影响 ， 结 果 表 明 ， 加 入 后 1h 呼吸 开始 下 降 ， 
至 6h 后 已 完全 检测 不 到 。 这 -结果 证 实 了 thanatin 的 杀菌 能 力 。 

将 thanatin SR AHWS A N. crassa 一 起 温 育 ，48h 后 将 孢子 移 人 无 thanatin 的 环境 
中 ， 再 过 48h 检查 ， 未 发 现 有 孢子 恢复 活性 ， 表 明 thanatin 也 是 一 种 杀 真 菌 剂 。 


1.9 RABIL 
































1.9.1 化 学 结构 


Fehibaum 等 (1994) JARRE 1 种 抗菌 肽 ， 命 名 为 果 蝇 防卫 素 (drosomycin) 用 
带菌 的 昆虫 针 刺 入 虫 体 诱导 抗菌 肽 的 方法 ， 处 理 了 2 000 ARERR (Drosophila ore 
gon) 1 日 龄 雄 虫 ， 分 离 的 血 淋 巴 与 对 照 血 淋巴 分 别 经 Sep-Pak C18 HE, 用 10%, 30% M1 
80% 酸 化 乙 有 睛 洗 担 ， 再 用 反 相 高 效 滚 相 色谱 测定 ,在 30% ZED RT 1 个 与 对 
照 完全 不 同 的 抗菌 峰 ， 此 峰 经 Edman 降解 测序 后 ， 得 到 1 个 43 个 氨基酸 的 肽 ， 具 有 7 个 
无 扩 号 空位 。 

为 了 确定 光 信 号 空位 的 氨基 酸 种 类 ， 将 这 种 肽 的 纯化 物 用 4 乙烯 吡啶 还 原 并 烷 基 化 ， 
AEREI Edman 降解 测序 ， 得 到 了 1 个 44 氨基 酸 残 基 的 肽 ， 此 肽 具有 8 OK ER, 
其 中 1 个 半 胱 氮 酸 位 于 C- 端 的 最 表 端 。 这 个 半 脑 氨 轰 残 基 在 未 烷 基 化 时 ，jdman 测序 检 
测 不 到 ， 故 直接 测序 时 只 具有 43 个 氨基 酸 。 

用 电 距 射 质谱 仪 测定 了 昌 蝇 防卫 素 天 然 肽 的 分 子 量 ， 其 值 为 4 889.1u， 而 根据 测定 的 
氨基 酸 序列 计算 的 理论 分 子 量 为 4 897.5u。 两 者 相差 gu。 这 表明 天 然 肽 的 8 PER 
均 脱 去 了 上 个 氢 原 子 ， 形 成 4 个 分 子 间 二 硫 刍 。 离 子 化 程度 很 小 【pl 为 7.8)， 对 和 蛋白酶 
降解 、 加 热 和 pH 变化 均 只 有 较 强 抵抗 力 。 

在 昆虫 中 ， 仍 未 发 现 与 drosomycin 结构 相似 的 抗菌 肽 。 但 在 十 字 花 科 植 物 由 ， 最 近 
发 现 其 种 子 中 具有 与 此 相似 的 抗菌 肽 。 从 Raphanus sastivus 种 子 中 分 离 的 Rs APP? 与 果 
量 肽 非常 相似 ， 它 们 都 内 有 8 个 半 胱 氮 酸 ， 均 在 分 于 内 形成 4 个 二 硫 键 ， 其 中 oe 
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酸 均 位 于 C 链 的 最 末端 ， 两 个 肽 的 氨基 酸 同 源 率 达到 38% , 
1.9.2 cDNA 的 分 离 


由 分 离 的 果 蝇 防卫 素 的 氨基 版 序列 ， 设 计 了 简 并 赛 核 苷 酸 探 针 ， 对 源 自 诱导 果 蝇 
mRNA 建立 的 cDNA 文库 进行 第 选 ， 得 到 了 120 个 阳性 克隆 。 随 机 选择 4 个 阳性 上 克隆 进 
行 了 cDNA 序列 分 析 ， 结 果 表 明 ， 这 4 个 阳性 克隆 的 cDNA 序列 完全 一 黎 。 它 们 都 由 373 
CREAR (RE Poy ARB), RAL 个 包含 70 个 密码 子 的 可 读 框 ， 可 读 框 以 2 个 甲 
硫 氨 酸 密 码 开始 ， 以 终止 密码 子 结束 (图 9-7)。 


GATAATTCAAACAGAAATCATTTACCAAGCTCCGTGAGAACCTTTTCCAAT ATG ATG CAG ATC AAG 66 
Met Met Gln Ile Lys 5 





TAC TTG TIC GCC CIC TIC GCT GTC CTG ATG CTG GTG GTC CTG GGA GCC AAC GAG 120 
Tyr Leu Phe Ala Leu Phe Ala Val Leu Met Leu Val Val Leu Gly Ala Asn Glu 23 


GCC GAT GCC GAC TGC CTG TCC GGA AGA TAC AAG GGT CCC TGT GCC GTC TGG GAC 174 
Ala Asp Ala Asp Cys Leu Ser Gly Arg Tyr Lys Gly Pro Cys Ala Val Try Asp 41 


AAC GAG ACC TGT CGT CGT GTG TGC AAG GAG GAG GGA CGC TCC AGT GGC CAC TGC 228 
Asn Glu Thr Cys Arg Arg Yal Cys Lys Glu Glu Gly Arg Ser Ser Gly His Cys 59 


AGC CCC AGT CTG AAG TGC TGG TGC GAA GGA TGC TAA ATCCCATGAGCAATTAGCATGAA 287 
Ser Pro Ser Leu Lys Cys Try Cys Glu Gly Cys +** 70 


CGTTCTGARAAGCGCGTTTAGCTCTCCACTACTTACGACATATTCTATGCTGCAATATTGAAAACTAATAA 358 
ACAAAATGTACATT (A) 38 373 


图 97 RRD TEH cDNA 序列 帮 导 出 的 原 肽 
(Fehlbaum 等 ，1994) 
具有 44 个 氨基 酸 残 基 的 drosomycin 从 第 27 AERP, 42 h eg i 下 前 即 第 70 
个 氨基 酸 结 束 ， 从 cDNA 推导 出 的 氨基 酸 序列 与 由 Edman 降解 分 析出 的 完全 相同 。cDNA 
编码 的 前 21 个 氨基 酸 为 非 极 性 的 信号 胀 ，Ala-21 位 是 1 个 潜在 的 酶 切 位 点 。 此 外 ，Ala- 
24 和 Ala 26 是 另外 2 个 潜在 的 酶 切 位 点 。 若 内 切 酶 从 21 位 剪 切 ， 则 还 需 二 讨 氨 肽 酶 的 再 
次 剪 切 才能 形成 成 熟 的 drosomycin。 


1.9.3 表达 部 位 


用 Northern 杂交 技术 测定 了 drosomycin 在 经 细菌 感染 或 未 处 理 的 果 蝇 中 的 表达 程度 。 
无 论 在 幼虫 、 蠕 还 是 成 虫 中 ， 未 处 理 的 果 蝇 均 有 一 定 的 表达 ， 而 处 理 的 果 蝇 的 表达 程度 大 
大 提高 。 

用 地 高 辛 配 基 标记 的 cDNA, 对 用 石蜡 包 埋 的 处 理 和 木 处 理 的 幼虫 和 成 虫 原 位 杂交 ， 
切片 观察 表明 ， 强 烈 的 阳性 反应 存在 于 处 理 幼虫 和 成 虫 的 脂肪 体内 。 在 未 处 理 的 幼虫 和 成 
里 脂 驴 体 中 ， 也 具有 较 弱 的 阳性 反应 。 


1.9.4 抗菌 活性 
对 天 然 的 drosomycin 进行 了 抗菌 测定 。 测 定 范 围 包括 抗 细 阔 、 抗 真菌 和 溶血 等 活性 。 




















PIV ARAM 289 


结果 表明 drosomycin 在 浓度 1~20p mol 范围 内 对 革 兰 氏 阴 性 菌 和 阳性 菌 均 无 活性 ， 测 
定 菌 种 包括 巨大 芽孢 杆菌 、 芯 黄 细 球菌 、 金 黄色 醇 脓 葡 瓯 球菌 、 犬 血 链球 菌 
(S.sanguis)、 无 乳 链 球菌 (S.agalatae )、P.cepacia、 肠 杆菌 (EE.cloacae ) 和 大 肠 杆 
Ws drosomycin 对 牛 红细胞 也 无 溶血 作用 ; 相反 ， 对 测定 的 8 种 真菌 均 具 有 强大 的 抑制 活 
性 。 它 们 的 抑制 中 浓度 分 别 为 : AWB (CN. craaa) 0.6. mol, MRA (B. cinerea ) 
1.2p mol, JJB (F.culmorus) 1.0p mol, BRR (A. brassicola) 0.92 mol， 链 格 
ÉA (A.longipes) 1.4u mol, JA dR 7 W CN. haematococca } 1.8k mol, $ JI W 
(PF. oxysporum) 4.2p mol, A. pisi (3.2j mol)。Drosomycin 对 真菌 生长 的 抑制 还 用 时 微 
镜 进 行 了 观察 ， 当 浓度 达 10p mol 以 上 时 ， 可 完全 抑制 疱 子 的 萌发 没有 菌 丝 生 长 。 

低 浓度 的 drosomycin 延缓 真菌 菌 丝 的 生长 ， 而 且 菌 丝 的 形状 异常 。 葡 萄 孢 菌 的 菌 丝 
在 1.2p mol 时 ， 细 胞 内 原生 质 沿 菌 丝 方向 挤 出 ， 表 明 蛋 白质 被 部 分 裂解 。 

HR BH FE 0.1~ 10um 的 drosomycin 下 培养 48h 后 ， 将 孢子 移 至 无 drosomycin 
的 培养 基 中 继续 培养 ，48h 后 检查 。 术 见 任何 恢复 生长 的 孢子 。 说 明 drosomycin RA 
痢 而 非 生 长 抑制 剂 


2 防卫 素 的 结构 与 进化 














2.1 防卫 素 双 硫 键 的 连接 方式 


防卫 素 最 先 由 高 等 动物 中 分 离 ， 广泛 存 在 子 多 型 核 嗜 中 性 白细胞 之 中 。 在 其 他 组 织 中 
也 有 分 布 。 如 NPL 和 NP2 存在 于 免 肺 巨 噬 细 胞 中 ， 防 卫 素 类 似 牧 cryptdin FEF M 
胞 中 。 目 前 已 分 离 的 动物 防卫 素 超 过 16 种 ， 它 位 的 半 胱 所 酸 均 处 于 相似 的 位 置 ( 表 9-6)。 


RIG 动物 防卫 素 的 种 类 











动物 MBAS 氨基 酸 序列 

人 HRNP1 ACYCRIP ACIAGERRYGTCTYQGRLWAEFCC ~ 
HNP2 CYCRIP ACIAGERRYGTCTYQGRLWAFCC 
HINP3 DCYCRIP ACIAGERR ¥GTCTYQGRLWAFCC 
HNP4 VCSCRIP FCRRTELRVGMCTIQGVSETYCCTRV 

豚鼠 GPNP RRCICTTR TCRFPYRRLGTCIFQNRVYTFCC 

免 NPL VVCACRRA LCLPPERRAGFCRIRGRIHPLCCRR 
NP2 VVCACRRA LCLPLERRAGFCRIRGRIHPLOCRR 
NP3A GICACRRR FCPNCERFSGYCRVNGARYVRCCSRR 
NP3B GRCVCRKQLLCSYRERRIGDCKIRGVRFPFOCPR 
NP4 VSCTCRRF SOGFGERASGSCTVNGVRHTLCCRR 
NP5 VFCTCRGF LOGSGERASGSCTINGVRHTLOCRR 

R RatNP1 VICYCRRT ROGFRERLSGACGYRGRIYRLCCR 
RatNP2 VTCYCRST RCGFRERLSGACGYRGRIYRLCCR 
RatNP3 CSCRTS SCRFGERLSGACRLNGRIYRLCC 
RatNP4 ACYCRIG ACVSGERLTGACGLNGRIYRLCCR 

R Cryptdin VCYCRSR GCKGRERMNGTCRKGHLLYTLOCR 





Selsted $ (1989) 采用 化 学 方法 研究 了 动物 防卫 案 的 二 硫 键 连接 方式 ， 研 究 结果 表 
明 ， 若 将 动物 防卫 素 的 6 个 半 胱 氮 酸 从 N- 端 到 C- 端 编号 ， 则 动物 防卫 素 的 3 个 分 子 内 的 
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i AE A 1-6, 2-4 和 3-5， 随 后 他 们 又 采用 双向 核磁 共振 对 动物 防卫 素 进行 了 
进一步 研究 , 证实 了 化 学 方法 分 析 的 结果 。 

昆 皇 防卫 素 与 高 等 动物 防卫 素 相 比 ， 虽 然 都 具有 6 个 半 胱 氮 酸 ， 代 它们 的 位 置 存在 着 
Žo EBM}, CRAMA LRH 2 和 第 3 半 胱 氨 酸 形成 Cys-Xaa-Xaa-Xaa-Cys 结构 ， 
第 5 和 第 6 半 胱 氨 酸 形成 Cys-Xaa-Cys 结构 ; 而 高 等 动物 防卫 素 第 1 和 第 2 半 胱 氨 酸 为 
Cys-Xaa-Cys 结构 ， 第 5 和 第 6 半 胱 氨 酸 则 形成 二 联 体 。 这 些 差 异 预 示 善 半 胱 氨 酚 形成 二 
硫 键 时 的 连接 方式 也 存在 着 差异 。 

Yamada $F (1993) FLAKES LysrC、 内 肽 酶 Glu-C、 胃 蛋白 酶 积 胰 蛋白 酶 依次 水 解 
sapecin B， 结 果 表 明 sapecin B 的 六 胱 氮 酸 连接 方式 与 卡 律 蝎 毒 素 的 连接 方式 完全 一 样 ， 
而 与 高 等 动物 防卫 素 的 不 同 ，3 个 “ 硫 键 通过 1-4, 2-5 和 3-6 连接 而 形成 。 

Fujiwara 等 《1990) 采 骨 内 肽 酶 降解 王浆 素 ， 再 分 别 测定 降解 片段 的 氨基 酸 序列 ， 确 
定 了 王浆 素 3 个 二 硫 键 的 连接 方式 ， 结 果 与 sapecin 完全 相同 ， 随 后 他 又 用 蛋白 酶 V8 降 
解 ， 进 一 步 证 实 了 以 上 结论 。 


2.2 防卫 素 的 空间 结构 


绿 蝇 防 卫 素 由 40 个 氨基 酸 残 基 组 成 。 三 维 结构 研究 表明 ， 此 访 卫 素 的 N- 末 端 具有 一 
个 柔性 环 ， 中 间 的 亲 水 永 油 部 分 是 1 个 ARIE, CRAEN RLF HEE, 
平行 的 和 折合 的 1 个 链 通 过 2 个 二 硫 链 与 蜡 旋 连接 ， 而 另 | 个 链 通 过 1 个 二 硫 键 与 NN 末 
端的 环 相连 (Bonmatin et al, 1992; Corner et al, 1995). 

蜜蜂 的 仿 已 素 也 具有 与 绿 蝇 防 卫 素 相似 的 空间 结构 。 不 同 的 是 ， 在 2 种 密 蜂 防卫 素 的 
碳 端 ， 具有 12 个 氨基 酸 的 延长 部 分 ， 这 一 部 分 也 具有 亲 水 亲 酒 两 性 ， 从 而 使 蜜蜂 的 防卫 
素 的 空间 结构 不 同 十 其 他 尼 虫 。 除 了 具有 绿 蝇 防 卫 素 的 结构 外 ， 在 C- 末 端 还 具有 另 1 个 和 
螺旋 。 从 峰 类 中 鉴定 的 3 种 防卫 素 ，C- 未 端的 延长 部 分 非常 保守 ， 可 能 具有 重要 的 生物 学 
意义 。 

对 所 有 种 类 的 防卫 素 〈17 种 ) 的 分 析 表 明 ， 其 氨基 酸 数目 在 Ny SE te A Hp 
不 稳定 ; 而 昆虫 的 Cys-Xaa-Xaa-Xaa-Cys 结构 和 Cys-Xaa-Cys 结构 可 维持 中 间 的 两 亲 性 oe 
旋 的 稳定 ， 这 两 个 氨基 酸 序列 在 所 有 的 防卫 素 中 都 是 保守 的 。 碍 晴 防 卫 素 的 N- 端 柔性 环 
与 亲缘 关系 相近 的 红 旦 相似 ， 也 与 畏 翅 月 昆 虫 的 相近 ， 间 源 率 分 别 达 到 72% 和 58%, TH 
二 半 起 县 尼 贝 是 外 生 想 类 中 较为 高 等 的 种 类 ， 而 鞘翅 日 荆 虫 是 内 生 却 类 昆虫 中 最 原始 的 
日 ， 这 种 相同 性 似乎 反应 了 防卫 素 的 进化 顺序 。 


2.3 防卫 素 的 进化 


已 分 离 上 鉴定 的 17 种 防卫 素 中 ， 以 3 RR RA DR BK, i 51 个 氨基 酸 残 
基 ， 而 以 从 麻 蜗 中 分 离 的 sapecin B 最 短 ， 仅 34 个 氨基 酸 ， 其 他 种 类 的 氨基 酸 数 日 在 38 一 
43 个 残 基 之 间 。 

Chemysh 等 (1996) 采用 Clustal 方法 ， 通 过 DNAstar 程序 分 析 ， 得 到 了 包括 蝎 毒 素 
在 内 的 防卫 素 的 系统 树 (图 9-3)。 

这 一 系统 树 与 多 数 昆虫 的 系统 发 育 是 一 致 的 。 如 同 … 昌 的 昆虫 - 般 相 邻 ， 形 成 了 双 翅 
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旦 、 膜 杷 日 、 半 起 上 和 鞘翅 目 防 LRE, RA ! 种 来 源 于 麻 蝇 的 sapecin B 例 外。 与 此 问 
时 ， 这 一 系统 树 与 形态 学 系统 树 也 有 …- 些 偏离 ， 其 中 最 显著 的 不 同 之 处 是 半 翅 目的 防卫 素 
艇 界 于 双 杷 目 与 膜 万 月 之 间 。 即 半 翅 上 月 防卫 素 的 进化 超前 于 形态 学 的 进化 ， 这 也 说 明了 分 
子 进化 与 式 春 进化 不 是 平行 发 展 的 。 
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Hara 等 (1995) H RIRA., SPA REM DL BK (apidaccin) 亚 族 和 蜂 蛾 抗菌 有 
(abaecin) 亚 族 。 前 者 包括 apidaecins, metalnikiwins, pyrrhocoricin 和 drosocin 等 种 类 的 抗 
Bik, fa #48 abaecins 、lebocins 等 。Hara 等 《1995) 的 分 类 依据 是 : 中 这 两 个 亚 族 的 
肽 链 长 短 差别 较 大 ，apidaecin TARAS, FA 18~20 个 氨基 酸 ; 而 abaecin 亚 族 氨基 酸 
数 较 多 ， 最 短 的 也 有 26 个 氨基 酸 ， 一 般 有 32 一 34 个 氨基 酸 。 人 @@O 同 一 业 族 的 成 员 氨 基 酸 的 
同 源 人 性 很 高 ， 如 abaecin 与 lebocin 氨基 酸 同 源 率 达 41% ，drosocin 与 apidaecin 和 pyrrho- 
coricin 同 源 率 分 别 达 47% 和 53% 《人 在 适当 位 置 引信 人 空格 使 同 源 率 达 最 高 }， 而 不 同 亚 族 的 
种 类 氨基 酸 同 源 率 较 低 。(Babaesin 亚 族 成 员 的 抑 菌 率 甚至 可 被 生理 浓度 的 盐 溶液 所 抑制 ， 
而 apidaecin 亚 族 的 种 类 则 无 此 现象 。 轩 两 个 亚 族 的 捉 菌 原理 也 存在 差异 。apidaecin 不 影 
响 细胞 膜 的 穿 透 性 ， 它 的 生物 活性 不 被 表面 活性 剂 增强 ， 其 站 型 对 映 体 无 抗菌 活 忻 ， 表 
明 apidaecin 的 抗菌 具有 立体 选择 性 步骤 。 相 反 ，lebocin 可 能 影响 细胞 膜 的 穿 透 性 ， 其 抗 
菌 活性 可 被 表面 活性 剂 Triton-100 增强 。 
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1.1 蜜蜂 抗菌 肽 


蜜蜂 抗菌 肽 《apidaecins) 仅 存 在 于 膜 怒 自 昆 忠 中 。Casteels 等 (1994) 为 了 比较 不 同 
PRA H RBA apidaecin 的 结构 及 进化 ， 采 用 蜜蜂 apidaecin I b 的 抗 血清 为 抗体 ， 建 立 了 
ELISA 法 以 确定 apidaecin 存在 ， 同 时 采用 MALDI-TOF MS 法 分 离 出 分 子 生 大 小 为 
1 500~2 500u 的 肽 类 ， 筛 选 了 膜 妃 日 昆 下 中 的 apidaecin。 考 虑 到 可 能 有 的 apidaecin 对 抗 
血清 无 阳性 反应 ， 或 者 分 闻 量 不 在 筛选 范围 ，Casteels 等 还 用 大 肠 杆菌 ATCCI1 775, E 
KALE A QMBISS1 和 Arthrobacter sp. NRRLB3724 对 选 落 组 分 进行 生 测 。 他 们 随后 选 
择 了 2 个 亚 目 8 个 总 科 的 12 个 代表 种 进行 测定 〈 表 9-7)。 测 定 种 中 只 有 7 种 具有 api- 
daecins， 而 其 他 种 虽然 也 具有 抗菌 活性 (如 蚁 类 ), 但 主要 抗菌 组 分 不 是 apidaecins。 


表 9-7 HREM RR RR 











He 总 科 科 种 务 
am Sal 叶 蜂 总 科 ERR 视角 时 蜂 Neodiprion autumnalis 
AYA ERUR esa FERREE Coccygumimus disparis 
小 峰 总 科 Bb Se BBA Copidowma desamtisi 
小 蜂 科 KBB ARE Brachymeria intermedius 


肿 腿 蜂 总 科 Ap RR MBE Goniozus legnert 
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(#) 
亚 目 总 科 科 种 名 . 

蚁 总 科 a SARA TR Camponotos pennsylvanicus 
胡 蜂 总 科 胡 蜂 科 BHM Vespula maculifrons 

CIRR R Vespula maculata 

FERRE Paravespula germania 
泥 蜂 总 科 ER REE Sphecius speciosus 
ERUH EEH 意大利 蜜蜂 Apis mellifera 

RER RENE Bombus terrestris 





筛选 结果 表明 ，apidaecins E EER PREE, MET HEREA, KAE 
PARE BA AE, WEP Vespula maculata 与 Paravespula germanica 的 api- 
daecins 完全 相同 。 此 次 筛选 确定 了 18 种 apidaecins 的 化 学 结构 ， 其 中 13 种 为 新 发 现 种 类 











( 表 9-8)。 
A98 有 贱 想 目 屁 虫 中 已 发 现 富里 抗菌 肽 的 氨基 酸 序列 
RARA 俗名 名 称 氨基 酸 序列 

Apis mellifera HBla Apidaecin Ia GN NRPVYIP QPRPPHPRI 
HBIb Apidacein 1 b GN NRPVY IP QPRPPHPRL 
HBI Apidaecin T GN NRPIYIP QPRPPHPRL 
HBA Apidacein M GN NRPIYIS QPRPPHPRL 

Bombus terrestris BbT Apidaecn T A NRPVYIP PPRPPHPRL 
Bbll Apidacein If NRPVYIP PPRPPHPRL 

Bombus pascuorum Bp Apidaecin G NRPVYIP PPRPPHPRL 

Sphecius speciosus CkT Apidaecin | NRPVYVP PPRPPHPRL 
Ck Apidaecin [| NRPVYVP APRPPHPRL 

Vespula maculata Bhi Apidaecin 1 G KP RPQQVP PRPPHPRL 
Ball Apidaecin fl RPQQVP PRPPHPRL 

Vespula maculifrons YI Apidacein 1 SNKP RPQQVP PRPPHPRL 

Coceygomimus dis- yji Apidaecin 下 NKP RPQQVP PRPPHPRL 
Cal Apidaecin ] G KPNRPRPAPIQFRPPHPRL 

paris cal Apidaecin IL NRPRPAPIQPRPPHPRL 
call Apidsecin I G KPNKPRPAPIXPRPPHPRL 
cal Apidaccin W NKPRPAPIKPRPPHPRL 
CAV Apidaecin V G KPSKPRPAPIKPRPPHPRL 
Cd 三 Apidaecin VE SKPRPAPIKPRPPHPRL 





Rees % (1997) HAKEE (E.coli NCO9001) LER ADK REM: (Bombus pascuo- 
rum) 体液 中 ， 注 射 后 24h EEKAN AR KE OK Ee SS A ARR A RE, BE 3b ap a Ah, 
和 测序 后 得 到 1 TRAM MLR, SH 17 个 氨基 酸 残 基 ， 电 喷射 质谱 测定 其 分 子 量 为 
1 962.3u， 与 理论 分 子 量 (1 962.1u) 相符 。 至 此 ， 已 发 现 的 apidaecins 已 达 19 种 。 欧 洲 
能 蜂 的 apidaecin 与 Bombus terrestris 的 apidaecin 工 结 构 非常 相似 ， 只 有 虐 处 氨基 酸 发 生 了 
Rie, REM Bombus terrestris 的 apidaecin 工 的 第 1 位 为 甘氨酸 ， 而 欧洲 能 蜂 的 apidaecin 相 
同位 置 为 丙 氨 酸 ， 两 者 同 源 率 达 94% 。 

比较 已 发 现 的 19 种 apidaecins 可 知 ， 这 些 肽 在 几 个 位 置 是 保守 的 ， 最 主要 的 1 处 位 上 
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C- 末 端 ， 包括 8 个 氨基 酸 的 保 宁 序 列 为 PRPPHPRL; 另 1 处 是 位 于 蜜蜂 apidaecin 第 4 和 5 
位 的 RAK-P 二 肽 , 第 4 位 上 除了 姬 蜂 为 K 外 ， 其 余 均 为 Ri 第 3 处 是 位 于 蜜蜂 apidaecin 
第 9 RATER (PRT SHEP AY apidaecin 吾 外 )。 这 几 处 保 字 序列 之 间 的 间隙 各 离 N-A 
的 距离 均 是 可 变 的 。 表 9-8 中 在 适应 位 置 引 进 了 空格 ， 以 使 氨基 酸 同 源 率 达 最 大 。 亲 乡 关 
系 越 近 的 种 类 ， 变 化 越 小 ， 如 2 种 熊 蜂 之 间 亲 缘 关 系 最 近 ，apidaecin 只 变化 了 1 个 N- 端 
WARR, 性 蜂 与 熊 蜂 亲缘 关系 较 近 ， 除 了 上 肽 链 短 了 1 个 氨基 酸 外 。 只 有 2 个 氨 某 酸 发 生 
了 变化 。 亲 缘 关 系 越 远 的 种 类 ， 变 化 越 大 ， 如 蜜蜂 和 姬 蜂 除 了 钛 链 长 得 变 化 较 大 外 〈18 
和 20 个 氨基 酸 )， 至 少 有 3 处 氨基 酸 发 生 了 变化 。 

测定 了 除去 蜜蜂 apidaecin 工 A、 开 和 欧洲 熊 蜂 apidaecin 的 所 有 其 他 种 类 的 抗菌 谱 ， 结 
果 表 明 : OREM apidaecin 亚 (9 位 由 Ser 取代 Pro) 对 所 有 测定 种 类 的 微生物 均 无 效 ， 可 
见 ， 第 9 位 上 的 保守 性 答 基 酸 精 氢 酸 不 能 被 取代 ， 推 而 广 之 ，Casteet 等 认为 ， 所 有 保守 
序列 的 取代 均 会 导致 apidaecins 的 失 活 ; 加 几 种 蜂 类 的 apidaecins 对 天 肠 杆菌 抗 性 变种 
11 775Apid AR, MAN (WIER apidaccin LA) 则 无 效 ， 表 明 少 数 氨基 酸 的 取代 即 能 
克服 抗 性 ; ODEA apidaecin 的 抗菌 谱 和 活性 专 化 性 不 同 ， 而 这 些 apidaecins 之 问 的 氨基 
酸 变 异 却 不 大 ， 表 明 只 要 对 apidaecins 稍 加 改变 ， 便 能 得 到 抗菌 详 和 抗菌 程度 差异 很 大 的 
不 同 品种 ，apidaecins 应 用 于 医学 的 潜力 很 大 ; OKRET C. diparis 的 1 组 apidaecins, 
对 肠 杆 菌 科 细 菌 活性 较 低 ， 而 对 Co jejuni, L. pneumophila LH. ducreyi NRR; OM 
有 apidaecins (包括 蜜蜂 的 apidsecin I) 对 植物 相关 菌 〈 欧 文 氏 菌 局、4 .tumetaciens 、 
R . meliloti 各 假 单 胞 杆菌 P. syringae) 均 基 有 显著 的 抑制 作用 〈 表 9-9)。 


229 Apidsecins 结构 与 抗菌 活性 的 关系 
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俗名 mo Ee Ea Ps St Sy Ye a Lp 
cdi SKK x * ee ** 一 二 os 
CaN O NKK xe ke vee + . 一 nee ee 
CdW NRQ 和 ee ae 一 一 
HBIb NRQ HR OF RR He wae eee 一 _ 





RP Re: E.coli KSL4; Ea: Erwinia amylovora; Ps: Pseudomonas syringae ; 
Su: Salmonella typhimurium; Sy: Salmonella typhis Ys: Yersinia 
enterocolitica; Cj: Camphlolucter je juni; Lp: Legionella pneumophila 


表 9-9 说 明 不 同位 置 氨 基 酸 的 改变 对 活性 的 影响 。 由 表 中 可 知 ， 当 3 位 上 的 S 被 N 所 
BACT GHEE apidaecinV AVISE 3 位 为 S$， 其 他 种 类 的 apidaecin 第 3 位 为 N) ， 对 大 多 数 
测定 菌 的 活性 有 所 增加 ; 当 4 位 上 和 10 位 上 的 KK 被 RR 和 外 取 代 后 《 姬 蜂 apidaecin 开 、 
WN. VENRA fr FO 10 位 具有 KK， 前 者 在 其 他 种 类 apidaccin 中 被 R 取代 ， 后 者 则 被 
Q A 或 P 取 代 ), 对 大 多 数 测定 菌 的 活性 有 所 增加 ， 而 对 Campylobacter jejuni 和 Le- 
gionell pneumophila 的 活性 则 消失 。 以 上 结果 表明 ， 非 保守 位 置 的 氨基 酸 代 换 影响 api- 
daecins 的 抗菌 谱 。 


1.2 蜜蜂 抗菌 肽 类似 物 


密 蜂 抗菌 肽 类 似 物 指 从 其 他 昆虫 中 分 离 的 结构 与 其 相似 的 天 然 抗菌 肽 。 部 于 报道 的 主 
要 有 2 种 椿 和 果 蜗 ， 前 者 已 提纯 各 鉴定 出 了 结构 ， 果 蝇 则 先 经 cDNA 测序 后 ， 再 经 化 学 方 
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法 证 实 。 这 几 种 apidaecin 类 似 物 的 氨基 酸 序 列 见 表 9-10. 
表 9-10 半 翅 目 与 双 杷 目 昆 贝 中 害 旱 抗菌 肽 类 似 物 的 氨基 酸 序列 











BRA DERE REM TL 
ET MA (Palomena prasina) MetalnikowinT VD KPD YRPRPRPPNM 
Metalnikowin ] A VD KPD YRPRPWPRPN: 
Metalnikowin li B VD KPD YRPRPWPRNMI 
Metalnikowin VD KPT) YREREWERPNM 
rGalNAcGal 
KEL (Porrhocons apterus) Pyrrhocoriem VD KGS YLPRPTPP RPIYNRN 
GalNAcGal 
RRMRI (Drosogphila melanogaster) Drosu G KPRPYSPRPTSHPRPI RV 
1.2.1 RENER 


Bulet (1993) ARE ERIEN RE 1 PSR ARSE AR AK (drosocin), id A AY 
的 昆虫 针 钉 住 30000 只 黄 猩猩 困 蝇 3 龄 幼虫 ， 诱 导 困 蝇 抗 菌 肽 的 产生 ，24h 后 用 酸性 提 皮 
液 抽 提 处 理 。 抽 提 液 用 革 兰 氏 阴 性 菌 大 肠 杆菌 和 革 兰 氏 阳 性 菌 获 黄 细 球 菌 进 行 生 测 、 粗 提 
取 物 经 Sep-Pak C18 柱 分离 ， 用 10% 乙肝 酸 水 溶液 洗 提 ， 得 到 1 个 对 大 肠 杆 菌 具有 强烈 抑 
ATE EAT LAK, HE ARR 3 次 反 相 高 效 液 相 色 谱 纯 化 后 ， 通 过 Edman 降解 测序 ， 得 到 了 1 
419 ko EAKAS 11 位 Edman 反应 为 多 义 信号 ， 纯 化 的 肽 在 75nmol 时 可 杀 死 大 肠 杆菌 
D22, 在 500nmol HY JE ae DEA ER PN o 

为 了 弄 清 11 位 上 的 氨基 酸 ，Bulet 等 《1993) 根据 新 分 离 肽 的 1 一 6 位 氨基 酸 合成 控 
针 ， 米 筛选 经 细 背 诱导 后 的 黄 猩 狸 昌 蝇 的 cDNA 文库 ， 获 得 了 10 个 阳性 反应 克隆 。 这 10 
个 阳性 克隆 均 包括 1 段 具 有 65 个 密码 子 的 可 读 框 。 训 读 框 由 甲 硫 氨 酸 开始 ， 由 终止 密码 子 结 
束 。 编码 64 个 氨基 酸 残 基 ， 其 中 具有 19 个 氨基 酸 的 抗菌 及 位 于 22~40 位 ; 抗 苗 肽 的 N- 端 有 1 
个 含 19 个 氨基 酸 的 信号 肽 《1 一 9 位 )， 由 2 个 碱 性 氨基 酸 The Pro (20 和 2] 位 ) SHEERS} 
开 ， 这 是 一 个 法 在 的 内 切 酶 位 点 ; 抗菌 肽 的 C- 端 有 1 个 含 22 个 残 基 的 肽 链 (43 一 64 f), m 
样 ， 丙 者 之 间 以 2 个 碱 性 氨基 酸 Arg Arg 分 开 (41 和 42 位 )， 这 又 是 一 个 酶 切 位 点 《图 98)。 





TCCACCACTCCAAOCACA ATG AAG TTC ACC ATC GTT TTC CTG CTG CTT GCC TGC GTT 57 
Met Lys Phe Thr Ile Val Phe Leu Leu Leu Ala Cys Yal 13 


TIT GCC ATG GCT GTG GCC ACT CCC GGC AAG CCA CGC CCC TAC AGC CCA CGC CCC 111 
Phe Ala Met Ala Val Ala Thr Pro Gly Lys Pro Arg Pro Tyr Ser Pro Arg Pro 31 


ACC TCC CAT CCT CGC CCC ATT CGA GTG AGG CGC GAG GCA CTG GCC ATC GAG GAT 163 
Thr Ser His Pro Arg Pro Ile Arg Val Arg Arg Glu Ala Leu Ala Ile Glu Asp 49 


CAC CTG GCT CAA GCT GCC ATC AGG CCA CCA CCC ATT CTG CCC GCC TAA AGATGTC 220 
His Leu Ala Gln Ala Ala Ile Arg Pro Pro Pro Ile Leu Pro Ala wax 64 


TGCATACCGCGGAGAAGTCATCCGA TCAAATTTGTITIGAAAAATCTTTATAAAAATIGIGAATTTTITAC 291 
TTTCTGCAAACAGTAAACAAT AAACACACGAAAGACAGCAAAAAAAAAAAAAAAAAAAAAAA, 353 


B98 RERAN drosocin 前 体 DNA 序列 及 推导 的 氨基 酸 序列 
(Bulet 等 ，1993) 
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测定 的 10 个 阳性 克隆 中 ，<DNA 的 大 基 序列 基本 相同 ,尤其 在 编码 抗菌 肽 的 区 域 ， 
几乎 于 任何 变化 。 抗 菌 肽 的 11 位 在 10 个 阳性 克隆 中 ， 均 为 苏 氨 酸 。 由 于 在 Edman 降解 
测序 时 具有 多 义 信 号 ， 佑 计 11 位 的 苏 氨 酸 翻 译 后 经 过 OME, GRAB 19 TR 
基 酸 的 抗菌 航 ， 合 成 的 抗菌 肘 与 来 自 果 虹 的 抗菌 肽 在 经 高 效 液 相 色 谱 洗 提 时 差异 较 大 ， 亲 
水 许 比 岛 然 抗菌 肽 小 得 多 。 分 子 量 测定 表 内 ， 自 然 监 为 2 564.4u， 合 成 肽 为 2 199 .6u， 两 
AMZ 364.8u。 假 设 11 位 的 苏 氨 酸 被 0 糖 某 化 ， 自 然 肽 经 无 水 氟 化 氧 处 理 后 ， 得 到 分 子 
景 为 2 199.6u 和 2 403.0u 的 2 种 分 子 。 可 见 ，11 位 苏 氮 酸 上 确实 糖 基 化 。 其 糖分 子 量 为 
365u， 叉 可 分 为 203u 和 162u 的 2 个 糖 。 若 考虑 到 糖 基 化 时 脱 去 1 分 子 水 ， 则 实际 分 子 量 
为 221u 和 180u， 这 对 应 着 N- 乙 酰 六 乳糖 胺 和 半 乳 糖 。 自 然 隐 洲 于 无 水 甲醇 中 ， 经 款 酸 处 
理 后 ， 其 挥发 物 经 气质 联 用 仪 测定 ， 其 分 子 量 和 保留 时 间 均 证 明 这 两 种 糖 为 N- 乙 酰 半 乳 
糖 胺 和 半 乳 糖 ， 其 连接 方式 应 为 六 乳糖 -N- 乙 醋 半 乳糖 胺 - 苏 氨 酸 。 这 是 第 一 个 经 OQ- 糖 基 化 
的 抗菌 肽 实例 。 

更 为 重要 的 是 ,合成 肽 的 抗菌 活性 只 有 自然 肽 的 175 ~1710， 表 明 糖 基 化 具有 非常 重 
要 的 生物 学 意义 。 进 一 步 研究 糖 基 化 各 膜 上 受 体 的 相 下 作用， 与 细 测 细胞 膜 上 肽 聚 糖 的 联 
系 ， 对 蛋白 酶 降解 的 抑 抗 作用 ， 对 肽 聚 杭 合成 酶 的 竞争 性 抑制 等 方面 ， 对 深入 了 解 糖 革 化 
的 生物 学 意义 无 疑 是 十 分 重要 的 。 

Bulet 等 《1993) 用 cDNA 探 针 通过 Northern 杂交 还 证 实 ， 黄 狮 猩 果 蝇 幼虫 和 成 虫 经 
细菌 感染 后 ，drosocin 专 一 性 mRNA 含量 急剧 增加 ， 表 明了 drosocin 抗菌 反应 的 灵敏 性 。 


1.2.2 FEKE 


Chemysh 等 〈1996》 从 经 细菌 诱 导 的 红 屁 型 赌 的 体内 分 离 到 4 种 富 月 氨 酸 的 抗菌 肽 。 
为 了 纪念 昆虫 免疫 学 的 先驱 Serguei Metalnikow， 命 名 为 梅 氏 抗 蔡 腑 《Metalnikowins})。 根 
据 分 离 顺序 分 别称 为 Metainikowin li , HA, IBAI, HPL, TA 含有 15 TAERA 
基 ，QB 和正 含有 16 个 氨基 酸 残 基 。 质 谱 法 测定 IE 、IA、J1LB MD RRA FESH 
为 1 838.1、1 893.1.2 040.4 和 2 024.3u。 根据 氨基 酸 残 基 计 算 的 理论 分 子 量 分 别 为 
1 838.61 893.3.2 040.7 和 2024.5u， 两 者 符合 得 非常 好 ,证 明 这 4 个 胜 示 经 过 任何 酮 译 
后 加 工 。 

Metalnikowin ] . TA, IBANE 1 类 养 异 很 小 的 抗菌 肽 ， 它 们 的 差异 主机 表现 在 
C 末 端 。 它 们 的 亲 水 性 相当 强 ， 有 50% 的 氨基 酸 残 基带 有 电荷 或 具有 极 性 ， 在 15 或 16 
个 氨基 酸 残 基 中 ， 只 有 2 个 或 4 个 氨基 酸 是 疏水 性 的 。 在 带电 荷 的 氮 基 酸 中 ,4 个 是 碱 性 
的 , 2 个 是 酸性 的 ， 离 子 化 特性 很 强 (pI= 10.04)。 

人 工 合成 Metainikowin 工 ， 经 Edman 降解 测序 和 质谱 分 析 证 实 后 ， 上 月 两 种 标准 抗 苦 
物质 MSI-94 和 PGLa 作为 正 对 照 ， 测 定 了 Meratnikowin E X) 10 种 划 兰 氏 阳 性 菌 、7 种 革 
兰 氏 阴 性 菌 的 生物 活性 。 令 人 惊讶 的 是 ，Metainikowin ] 对 所 有 测定 的 细菌 活 忻 均 较 低 ， 
最 小 抑制 浓度 50~ 2004 mol， 这 是 所 有 已 经 报道 过 的 抗菌 肽 中 活性 最 低 的 。 但 在 碧 晴 
Palomena prasina 中 ，4 种 Metalnikowins 的 总 含量 达 200p mol， 足 以 引起 抑 菌 作用 。 

最 小 抑制 浓度 以 上 的 量 〈200p mol) 的 Metainikowin 工 培养 大 肠 杆 菌 后 ， 间 隔 不 同时 
癌 将 大 肠 杆 菌 转移 到 新 鲜 培养 基 上 ， 结 架 表 明 无 论 间 隔 时 间 多 长 ，Metalnikowin I 处 理 过 
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的 太 肠 杆菌 均 能 恢复 生长 ， 表 明 Metainikowin 工 只 是 抑 菌 剂 而 不 是 杀菌 剂 


1.2.3 ENAR 


ERMA! (Pyrrhocoris apterus) 的 红 畏 抗菌 肽 《pyrrhocoricin)， 于 1994 年 由 Co- 
ciancich 等 从 经 受 免疫 攻击 的 成 贝 血清 中 分 离 。 此 肤 具 有 20 PRE, SARER, 
含量 达 25%, 11 位 在 Edman 降解 中 给 出 多 义 信 和 号。 质谱 分 析 结 果 表 上 明 ， 基 分量 为 
2 543.3uo 基 假设 11 位 为 苏 氮 酸 。 LAB drosocin 一 样 被 N- 乙 酰 半 乳糖 胺 O- 糖 基 化 ， 则 理 
论 计算 分 子 量 为 2 543.3u， 阿 者 非常 符合 。 自 然 肽 深 于 无 水 甲醇 中 ， 经 盐酸 处 理 后 ， 其 控 
发 物 经 气质 联 用 仪 测 定 ， 其 分 子 量 和 保留 时 间 均 证 明 糖 为 N- 乙 酰 半 乳糖 胺 。 

此 外 ，Cociancich 等 在 另 1 次 试验 中 ， 也 从 红 畏 中 分 离 到 pyrrhocoricin。 分 子 ， 测 定 
结果 表明 ，11 位 的 苏 氨 酸 除了 有 N- 乙 酰 半 乳 糖 胺 外 ， 也 具有 半 和 乳糖 ， 其 连接 方式 应 为 半 
乳 精 -N- 乙 栈 半 乳糖 胺 - 浴 氨 酸 ， 就 像 drosocin -ts 

Pyrrhecoricin 的 结构 决定 了 它 的 许多 物理 化 学 性 质 。pyrrhocoricin R KERE, RE 
11 位 具有 极 性 的 糖 基 外 ， 有 50% 的 氨基 酸 带 有 电荷 或 者 是 极 性 的 ， 只 有 3 SEK, 
仅 占 15%。 在 带电 从 的 氨基 酸 中 ,4 个 为 碱 性 氮 基 酸 ，1 个 为 酸性 氨基 酸 (pl = 10.3)。 
pyrrhovoricin 和 drosocin 非常 相似 。 它 们 的 氨基 酸 同 涉 率 达到 55%， 均 为 短 肤 (分 别 具 有 
20 个 和 19 TRE) SMAR (BAIA 25% 和 33%)， 阳 离子 特性 (pI 为 10.3 和 12.1)， 
相同 位 置 (11 位 ) 存在 CD 精 基 化 取代 基 ， 与 次 氨 酸 连接 的 糖 均 为 N 乙 酰 半 乳糖 胺 。 

测定 了 革 兰 氏 阳性 菌 蔬 黄 细 球 菌 、 巨 大 芽 他 杆 次 、A .viridans、 金 黄色 梁 胺 葡 铭 球 
黄 、 腐 物 寄生 性 链球 菌 、 本 章 杆菌 OB935、 乳 酸 小 球菌 、 深 云 金 杆菌 和 绵羊 本 司 发 氏 菌 ; 
革 兰 氏 阴性 菌 大 肠 杆菌 D22、1106、 肠 杆菌 Es clacae B12、 绿 脓 杆 菌 A.T.C.C.82118、 
鼠 伤 寒 沙 门 民 菌 、 肺 炎 球 菌 、 粘 质 沙 雷 氏 苗 Dbl, FRITA (A. faecalis). KA 
HE X. campestris pv orizae 和 欧文 氏 菌 上 . carotovora carotovora 对 pyrrhocoricin 的 反应 、 
结果 表明 pyrrhocoricin 对 革 兰 氏 阳 性 获 巨 大 芽孢 杆菌 活性 最 高 ， 最 小 抑制 法 度 达 1 ~ 
2.5pmol， 其 次 为 蕊 黄 细 球菌 ， 为 5 一 10p mol， 对 其 他 章 兰 氏 阳 性 菌 均 >10p mol REK 
pyrrhocoricin 对 革 兰 氏 阴 性 菌 中 的 大 肠 杆菌 D22 最 高 效 ， 最 小 抑制 浓度 < ly mol， 对 大 肠 
杆菌 1106， 肠 杆菌 王 . clacae 、Bl2， 绿 肪 杆菌 A.T.C.C.82118 均 为 5~ 10u mol， 对 其 他 
TARARE, 

KAHT E D22 在 104M 的 pyrrhocoricin 溶液 中 放置 Imin SR, HH 2h, R 
发 现 大 肠 杆 菌 的 恢复 ， 表 明 pyrrhocoricin JAHA KI A, 


1.3 BAP A Ra 


蜜蜂 抗菌 肽 《Apidaecin) 最 先 从 蜜蜂 血液 中 分 离 。 该 亚 族 肽 包括 来 源 十 膜 姻 目 的 api- 
daecins, KM TAR B £048 4 pyrrhocoricin PÆRE K metalnikowins, KATAH E 
HANG drosocin。 氨 基 酸 残 基数 14—20, MARAEA 2S% 以 上 ， 所 有 成 员 均 具 正 电 ， 链 中 
包含 者 精 氨 酸 - 且 氨 酸 双 体 或 赖 氨 酸 - 策 氨 酸 双 体 ， 很 多 成 员 还 包含 有 精 氨 酸 - 睛 氨 酸 - 精 所 
MRK (Æ pyrrhococirin 中 为 2 个 ，drosocin 中 为 3 个 ，apidaedcins 中 为 1 个 )。 

Apidaecin 亚 族 肽 中 存在 2 种 类 型 。1 类 是 无 取代 基 的 ， 如 来 源 于 膜 起 日 的 apidaecins 
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HKI FIG HY metalnikowins; 另 1 类 是 O- 糖 基 化 的 ， 如 pyrrhocoricin 和 drosocin。 有 趣 的 
是 ,来 源 于 双 起 目的 富 含 甘氨酸 的 双 翅 肽 ，N- 端 的 18 个 氨基 酸 残 基 与 apidaecin WK ARIE 
常 相似 ， 也 具有 〇 糖 基 化 取代 基 。 这 些 抗菌 肽 的 OQ- 糖 基 化 取代 基 均 位 于 苏 氨 酸 上 ， 这 些 糖 基 
化 的 抗菌 肤 一 旦 糖 基 被 移 除 ， 抗 菌 活 性 便 大 人 人 下降， 表明 了 糖 基 化 的 重要 生物 学 活性 。 

图 9-9 是 Chernysh 等 《1996) 应 用 
Clustal 方法 ， 通 过 DNAstar 程序 分 析出 
的 apidaecin ERARA. BA A RI 
apidaccins 仅 以 蜜蜂 的 3 种 apidaecins 为 
RE, AFRA Phormia HAKNA Foams pies 


AMAK N- 端 与 apidaecins 同 源 率 很 ES '] stymencprera 
高 ， 故 也 将 这 2 种 肽 放 入 了 系统 树 中 。 APIDAKCIN Ja 

从 系统 图 上 看 ，metalnikowins 与 同 
日 的 pyrthocoricin 最 相近 ， 其 次 是 图 9-9 蜜蜂 抗菌 肽 及 类 似 肽 的 系统 树 
drosocin, AAR FRA H Bh (P Chem E, 1990) 
Phormia MARRAK, T-A H ERAY apidaecin HIER it, metalnikowins 不 同 于 
pyrrhocoricin 利 drosocin 的 显著 区 划 在 于 前 者 未 进行 O- 糖 基 化 ， 这 显然 是 前 者 缺少 苏 氨 酸 
的 缘故 。O 〇 - 糖 基 移 除 大 大 降低 了 pyrrhocoricin 和 drosocin 的 抗菌 活性 ， 这 与 无 0- 糖 基 的 
matalnikowins 的 活性 是 已 知 抗菌 豚 中 最 低 的 结果 相 一 致 。 实 际 上 ， 在 红 尼 匠 晴 的 血 淋 巴 
中 ，metalnikowins 的 含量 比 pyrrhocoricin 和 drosocin 分 别 在 红 晴 和 果 蜗 血 淋 巴 中 的 含量 高 
2 个 数量 级 ，matalnikowins 是 抑 菌 剂 而 pyrrhocoricin 和 drosocin 是 杀菌 剂 ， 显 然后 二 者 比 
前 者 经 济 、 有 效 得 多 。 

Apidaecin 抗菌 肽 族 的 进化 与 昆虫 分 类 相关 。 如 相同 日 的 昆虫 apidaccins 之 间 变 异 较 
小 ,形成 了 以 旭 为 单位 的 3 个 apidaecin E, WEAR. WR ARO, Sikk 
时 ,这 ~ 系统 树 与 昆虫 形态 系统 树 也 存在 着 显著 的 区 曾 。 如 半 埃 日 昆虫 的 apidaecins 位 于 
RA A AOU ASL, BEWA apidaccins 的 进化 速度 明显 人 快 于 形态 进化 速度 ， 这 也 说 
明了 分 子 进化 与 形态 进化 不 是 平行 发 展 的 。 


2 蜂 蛾 抗菌 肽 亚 族 


SERGI (Abaccin) ERRES 一 类 富 含 睛 氨 酸 的 抗菌 肽 。 目 前 已 鉴定 出 的 种 次 
PPA A. SULA AB Re (Æ 9-11)。 


ROTI MA DM 


METALMKOWIN 117) 
MP LALNIKOWIN 111 
METAL NIKOWIN 11A 
METALNIKOWIN 1 
PYRKIOCORICIN 








Hemupiera 





5 


mn | Diptera 
rhs 























昆 中 种 类 HE RRP 
MERE (Bombus pascuorun) Nowetin FVPY NPPRPGQS KPF PSFPGHG PFNPK IQWPYPLP- 
NPCH 
BAAR (Apes mellifera) Absecin YVPYPNVPQPG RRPF PTFPGQG PENPK IKWPQG Y 


BIE RM (Drosophila melanogaster) — Metchnikowin HRRQG PIFDTRPSPFNPNQP RP GPIY 


Gal-GalNAewy 
RE (Bombyr mori) Lebocint DLRELY PRGKL PVP TPP PFNPKPTYIDMGNRY 
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( 续 ) 
ERS WA 氨基 酸 序 列 
GalNAeon 
Lebocin2 DLRELY PRGKL PVP TPP PFNPKPTYIDMGNRY 
GatNAcm 
Lebocin3 DLRELY PRGKL PVP TLP PFNPKPIYIDMGNRY 





2.1 BEE kiki ak 


2.1.1 欧洲 熊 峰 


欧洲 能 蜂 经 大 肪 杆菌 话 导 后 ， 无 细胞 血液 用 反 相 高 效 液 相 色谱 分 离 后 ， 用 33.9% Za 
洗 提 ， 得 到 对 茂 黄 细 球 菌 具 有 微弱 的 抑制 活性 (33% 抑 萝 床 )， 对 大 肠 杆菌 具有 强烈 的 抑 
制作 用 GOSMER) HRR. EL ARSE AD Edman 降解 测序 仅 测 到 前 看 的 34 个 氨基 酸 
残 基 。 将 此 肽 用 内 切 蛋白 酶 LysC 从 赖 氮 酸 凌 基 端 剪 切 后 ， 形 成 3 个 肽 段 ， 分 别 用 Edman 
降解 分 析 ， 得 到 了 此 肽 的 全 部 序列 。 采 用 MALDITOF-MS 分 析 证 实 此 肤 的 CRR ERER 
化 。 


2.1.2 See 


SEH abaecin 可 抑制 革 兰 氏 阴 性 和 阳性 苗 。Castecls-Josson 等 (1994) 应 用 PCR 扩 
增 技术 ， 扩 增 了 与 蜜蜂 abaecin 相关 的 DNA 片段 。 根 据 蜜蜂 abaecin 的 氨基 酸 序列 合成 简 
并 赛 核 芽 酸 ， 克 隆 出 扩 增 片 段 后 作为 控 针 筛选 源 于 章 受 免疫 攻击 的 蜜蜂 血 淋 巴 cDNA X 
FE. 此 外 ， 采 用 5”RACE 测定 转录 产物 5”- 端 的 核 甘酸 序列 ， 得 到 了 蜜蜂 abaecin 的 
cDNA 序列 〈 图 9-10), 


GGATCTGAGAGAAAGATCTGCACACTCGAGGTCTGTAGTATCTCGACAGTTGCATAAAACGGAAAAAAAC TO 
AATACGAG ATG AAG GTA GTG ATA TIT ATC TTC GCA CTA CTC GCC ACG ATA TGC 123 
Met Lys Val Val Ile Phe Ile Phe Ala Leu Leu Ala Thr Ile Csy 15 


GCA GCA TTC GCG TAT GTA CCA TTA CCA AAT GTA CCA CAA CCA GGA CGT CGT CCG 177 
Ala Ala Phe Ala Tyr Val Pro leu pro Asn Val Phe Gln Pro Gly Arg Arg Pro 33 


TTT CCA ACG TTT CCT GGT CAG GGA CCA TTC AAT CCG AAA ATT AAA TGG CCT CAA 231 
Phe Pro Thr Phe Pro Gly Gin Gly Pro Phe Asn pro Lys Lie Lys Val Pro Gln 51 


GCC TAT TAA TCGTCCAATGGACAAATCAATGGAATATACTTATACGGTICACGTGATAAATCTACTG 298 


Gly Tyr +++ 53 
TGGTGAAACAATCGATAATIGATGGGGTATTATAATATAAT TATGAATTGAAATAAATCGTATAAGTATT 368 
TATCGAAGAAAAAAAAAAAAAA, 390 


图 少 10 SR ARAL HR CDNA SH RK 


(CasteclsJosson $, 1994) 
克隆 出 的 CDNA 大 小 为 390 WHER BAHT LA ATG BET, T798 
EER. GARRET, Ar RS TAA 位 于 238 一 240 TRL, THER 
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F 53 个 氨基 酸 。 用 von Heijne 标准 分 析 氨 基 酸 序列 表明 ， 这 段 肽 的 前 切 位 点 只 有 工 个 ， 
位 十 19 位 氨基 酸 处 .从 20 位 氨基 酸 到 53 位 氨基 酸 共 34 个 氨基 酸 为 蜜蜂 的 abaecin。 此 肽 
除了 19 个 氨基 酸 的 信号 肘 外 ， 无 前 导 序 列 ， 色 而 此 航 称 为 原 abaecin。 这 意味 着 原 abaecin 
一 有 进入 内 质 网 。 翻 译 后 加 工 即 已 完成 ， 成 为 了 有 生物 活 忻 的 abaecin。 不 同 克隆 的 核 苷 
酸 序列 略 有 益 异 ， 但 只 有 第 52 密码 子 GGC 的 第 1 MERA BRE, ERT ARMHE 
Ht, 由 Gly SMT Ser, HX AR RM he, ME abaecin 至 少 应 具有 2 种 。 
Levashina 9 (1995) 认为 蜜蜂 的 abacin 代表 这 类 大 型 富 含 且 氨 酸 的 抗菌 肽 的 原型 。 


2.2 黄 猩 猩 黑 曝 的 梅 氏 抗菌 肽 


EB RAHA AK (metchnikowin) 由 Levashina 等 (1995) 从 经 受 免疫 攻击 
的 果 蝇 中 分 离 。 这 是 1 个 具有 26 个 氨基 酸 残 基 的 抗菌 肽 ,与 蜜蜂 的 abaecin 同 源 率 达 
35% ， 对 细菌 和 真菌 均 具 有 显著 的 抑制 作用 。 


2.3 FARÉ 


Hara 等 (1995) MAREAS BEB 1 类 看 幼 抗 获 肤 lebocins)。 用 大 肠 杆菌 (E.coli 
HB101) 免疫 家 发 5 龄 幼虫 ， 采 用 反 相 高 效 液 相 色谱 对 血 淋 巴 进行 分 离 ， 得 到 3 个 抗菌 
峰 。3 个 峰 经 SDS/PAGE 电泳 后 出 现在 分 子 量 为 5 500u 的 相同 位 置 ， 表 明 这 3 个 抗菌 肽 
具有 相似 的 分 子 结构 。 对 这 3 个 抗菌 肘 的 氨基 酸 测序 表明 ， 蜂 1 和 上 峰 2 均 具有 32 个 氨基 
BRE, 除了 15 位 在 Edman 测序 时 没有 信和 导 以 外 ， 其 他 氨基 酸 均 相同 。 峰 3 也 具有 32 
个 氨基 酸 残 基 ， 除 16 位 的 哺 氨 酸 被 亮 氨 酸 取代 外 ， 峰 3 的 其 他 氢 基 酸 与 峰 1 Fle 2 相同 。 
通过 氨基 酸 分 析 知 这 3 个 肽 中 均 具 有 1 个 分 子 的 苏 氨 酸 ， 而 Edman 测 出 的 已 知 序列 无 此 
和 氨基酸 ， 故 知 这 3 个 状 的 15 位 均 为 被 修饰 了 的 苏 氨 酸 。 

Hara FRA, 这 3 个 肽 均 可 证 弱 氧 化 剂 过 碘 酸 盐 所 氧化 ， 推测 共有 糖 的 存在 。 用 
子 喷射 质谱 对 这 3 个 肽 的 分 子 基 进行 了 测定 ， 它 们 的 分 子 量 均 超出 理论 值 。 肤 1 的 分 子 
超出 365.3u，lmol 的 N- 乙 酰 氨基 已 糖 (221.24) 和 lmol ES (180.2u)， 通 过 O- 糖 
化 于 苏 氮 酸 上 ， 同 时 脱 去 2 个 分 子 的 水 ， 刚 好 与 实测 分 子 量 相当 。 肽 2 和 肽 3 的 分 子 量 
别 超出 理论 值 202.6u 和 202.9u，O- 糖 基 化 Imol 的 N-LMARORFRAML, HR 
不 1 个 分 子 的 水 ， 与 实测 分 子 量 相当 。 进 一 步 分 析 表 明 肪 | 上 具有 N- 乙 酰 半 乳糖 
(GalNAc) 和 半 乳 糖 (Gal) ， 而 肽 2 MAK3 LARA N- 乙 酰 半 乳 糖 胺 。 应 用 oN-Z. BEF 
REAR, RRM GalNAc 和 Gal 通过 B-1，3- 糖 苷 键 相连 ， 再 由 GalNAc 以 a 
刍 与 苏 氮 酸 1 位 C 原子 相连 ， 形 成 GalBl-3GalNAco 1 Thr k. JK 2 和 及 3 则 以 a 键 与 苏 
氨 酸 相连 。 

这 3 个 肽 对 革 兰 氏 阴 性 菌 Acinetobacter sp. 和 大 肠 杆 菌 均 具 有 明显 的 抑制 活 件 。 其 中 
上 肽 3 的 活性 最 高 ， 其 次 是 肽 2。 人工 合 成 的 全 虑 成 分 无 挤 菌 活性 ， 表 明 中 糖 基 化 对 这 3 个 
肽 的 活性 表达 是 必需 的 。 由 于 肘 1 A EEEN EF 2， 表 明 糖 链 的 延长 可 明显 降低 
抑 菌 活性 。 测 定 结果 还 表明 ， 这 3 个 肽 可 能 影响 细菌 细胞 膜 的 通 透 性 。 航 1，2，3 被 作者 
分 别 命名 为 lebocin1，2，3。lebocinl 和 2 氨基 酸 序列 完全 相同 ， 只 是 苏 氨 松 上 的 糖 链 长 
度 不 一 两 者 可 能 分 别 是 糖 链 延长 或 截 短 加 工时 的 产物 和 反应 Wo lebocin3 与 其 余 2 Pk 
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只 有 16 位 上 1 个 氨基 酸 不 同 ， 这 可 能 由 编码 这 些 肽 的 基因 中 1 个 碱 基 被 取代 造成 。 由 此 
可 以 推 知 ， 在 家 等 内 ， 全 少 存在 2 个 lebocin 基因 。 

最 近 ，lebocinl 和 2 的 cDNA 被 Chowdhury 等 分 离 ， 证 实 了 其 mRNA 可 由 细菌 的 侵 
人 而 诱导 。 
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富 甘氨酸 抗菌 肽 的 变异 性 很 大 ， 分 子 量 10 - 30x 100, ERRATA KR 
苗 肪 《attacins)、 双 翅 目 的 麻 蝇 抗菌 肽 〈sarcotoxinI ) 、 双 翅 抗 菌 蚊 〈 diptericin), 8498 4 
的 精 翅 抗菌 肽 〈coleoptericin) 和 膜 翅 目 昆 虫 的 膜 芭 抗菌 肽 《hymenpterans)。 多 数 种 类 拖 
制 革 兰 氏 阴性 细菌 。 


1 Ree 


天 春 蛾 抗菌 肽 《Attatin》 RPG BR, H Boman $f (1981) AAEM AW KR MRP 
RR. RARE BRS, MRS TRI, HALKLA S 条 谱 
带 命名 为 P5， 即 attatin。 但 在 当时 ， 对 attatin 的 蜡 质 性 、 抗 菌 活 性 等 均 未 进行 细致 研究 。 
Hultmark 等 〈1983) 随后 在 抗菌 测定 时 重新 发 现 了 这 种 分 子 量 比 天 理 素 大 得 多 的 抗菌 肽 ， 
进一步 研究 得 知 ， 对 P5 抗体 起 反应 前 attatin 包括 6 个 不 同 的 组 分 ， 称 为 attatin A Fo 
Hurlbert 等 《 1985) SELAH ZERE E ik LA SERER HAAT 5 种 attatin 类 似 物 。 

Hultmark S (1983) XHA i RÆ RP AY attatin 的 研究 表明 ， 不 同 种 前 attatin， 其 
NN- 端 结构 不 同 ， 可 分 为 两 类 。 其 中 3 个 组 分 的 N- 端 碱 性 ， 结 构 相 同 ; 2 个 组 分 的 N- 端 酸 
性 ， 氨 基 酸 序列 略 有 不 同 。 这 些 结果 表明 artatin 基因 可 能 只 有 2 种 。Kockum % (1984) 
通过 克隆 和 测序 attatin 的 cDNA 证实 了 这 一 推论 。 这 2 种 DNA 在 编码 区 有 76% DEEN 
同 ， 而 在 终止 信号 之 外 则 浙 率 仅 达 36% 。 与 cecropin 基因 相似 , 如 此 高 同 源 率 的 2 种 基因 
也 许 是 基因 复制 的 结果 。 

无 疑 ,2 种 基因 产物 经 过 翻译 后 加 工 术 生出 attatin 的 6 个 不 同 的 组 分 ，Engstrom 等 
(1984) 测定 出 含有 184 个 氮 基 酸 的 attatin F o 他们 的 钙 究 结果 表明 ，attatin F 可 能 是 
attatin EAA OA C- 末 端的 工段 氨基 酸 形成 的 。 

cDNA 克隆 和 测序 结果 表明 ， 编 码 N- 端 酸性 attain 的 可 读 框 编码 出 188 个 氨基 酸 残 
基 ， 而 这 正 是 attatin 已 ， 若 剪 去 C- 木 端的 4 个 残 基 ，Ser-Lys-Tyr- Phe, WU EES 
attatin 下 一致。 同样，C- 末 端的 这 4 个 残 基 在 N- 端 碱 性 attatin 的 CDNA 可 读 框 中 也 存在 于 
间 样 位 置 ， 若 在 NWR H attatin 中 也 存在 同样 的 剪 切 , 则 形成 了 对 应 于 attatin E 和 下 
的 另 2 种 N- 端 碱 性 的 attatin。 

研究 表明 attatins 翻译 后 以 前 原 attatin 的 形式 存在 。 此 外 ， 它 们 的 N- 端 还 需 进 -- 步 
WI, Nie DRESS attatin 还 需 在 N- 端 形成 焦 谷 氮 酸 , 这 一 环 化 过 程 引起 了 谷 氮 酰胺 正 电 
荷 的 消失 ， 环 化 过 程 与 前 面 的 CC 末端 4 个 氨基 酸 残 基 的 剪 切 过 程 , 使 attatin 共 形 成 了 6 种 
不 同 的 组 分 。 

Attatins 的 抗 酶 谱 十 分 狭 窑 ， 仅 对 大 肠 杆菌 和 来 源 于 Anheraea 幼虫 肠 道 的 另 2 种 网 
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菌 有 明显 的 抑制 作用 。attatin IAAI AR fe PB REE BE Gh, ET kK ERE, 
attatin 还 利用 cecropin 和 溶菌 酶 的 活性 ， 这 3 PAARA ETB Ee AR EE 
BRA Bat 2 BB 

RTH KBAR IRS Sh, attatin 类 似 物 还 在 鳞 翅 是 的 另 1 ARE PR 
现 。 


2 双 翅 抗菌 肽 族 














2.1 绿 晶 的 双 起 抗菌 肽 


2.1.1 化 学 结构 


双 明 抗菌 肽 〔《Diptericin) XERA MAAK, H Dimarcq 等 (1988) 从 经 细菌 诱导 的 新 陆 
原 绿 蝇 《 Phormia terranovae ) 幼虫 的 血 淋 巴 中 分 离 出 来 此 肽 为 9000u AA, 具有 82 个 
氨基 酸 残 基 ， 抗 革 兰 氏 阴 性 菌 。dptericin 的 NAMA RARE, 17 TREMP AIA 
ARG, MARA EK 35% , diptericin 的 中 段 富 含 甘氨酸 , 对 dipterin 的 cDNA 序列 分 
析 表 明 ， 人 在 最 后 PARMAR, EAL 个 甘氨酸 ， 推 测 此 肽 在 翻译 后 加 工 中 
人 末端 酰胺 化 (图 9-11). 























rGalNAc~Gal-G roalNAc Gal 
DEKPKLLLPT-PAPPNLPOLY~GGGGGNRKDG-FGVSVDAHQK-VWTSDNGRHS-IGVIPGYSQH 
LGGPYGNSRP-DYRIGAGYS Y-NF 


图 少 11 RHR RL AY BA BY RERE F 
(Dimarcq F, 1988) 

对 绿 蜡 diptericin 的 mRNA 43 HF AA, ARE diptericin 以 原 肽 形式 翻译 ， 在 绿 蝇 
diptericin 上 游 还 具有 1 个 由 18 TAKER ERA RRASA (fi Ak E A L R 
diptericin 部 分 )。 

Bulet 等 (1995) 分 离 出 绿 蝇 血 淋 巴 中 的 diptericin 肽 片段 后 ， 采 让 生化 、 仪 器 分 析 和 
酶 解 反应 等 手段 ， 得 到 了 以 下 结果 。 

(1) 尽管 对 cDNA 序列 分 析 结 果 表 明 ， 此 上 肽 的 10 位、43 位 和 54 位 都 具有 苏 氨 酸 。 
但 Edman 测序 却 在 检测 到 43 位 的 苏 氨 酸 的 同时 ， 林 能 检测 到 10 位 和 54 位 的 苏 氨 酸 。 表 
角 这 两 个 位 置 的 氨基 酸 在 翻译 后 进行 了 加 工 。 

(2) 质谱 仪 测定 了 从 血 淋 巴 中 分 离 的 diptericin 的 5 个 片段 , 其 分 子 量 都 比 理论 分 子 量 
大 ， 相 差分 子 量 是 203 或 162u 的 倍数 。 考 虑 到 秋 译 后 修饰 过 程 中 脱水 ， 实 际 应 为 221 和 
180u， 而 这 恰 是 N- 乙 栈 半 乳糖 胺 和 已 糖 的 分 子 量 。 表 明 10 位 和 54 Oe EG 
工 可 能 是 OREA. 

(3) 由 于 无 水 氟 化 氨 与 糖 蛋 白 作 用 时 ， 特 异性 的 剪 切 O- 糖 基 键 ， 因 而 只 脱 去 糖 蛋白 
上 的 糖 而 不 破坏 肽 链 。 作 者 用 无 水 氮 化 氢 处 理 diptericin H y 片段 ， 其 分 子 量 从 9 423,3u 
下 降 到 8692.6u， 后 者 与 理论 分 子 量 非常 符合 。 进 一 步 让 实 了 10 位 和 54 位 的 翻译 后 加 工 
为 OBEE Eo 
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(4) 将 diptericin 放 于 无 水 甲醇 中 再 以 盐酸 处 理 ， 释放 的 挥发 物 经 气质 联 有 几 仪 分 析 ， 
证 实 糖 基 为 N- 乙 酰 半 乳糖 胺 、 半 乳糖 和 葡萄 糖 。 

(5) 对 含有 3、4 和 6 个 糖 成 分 的 diptericin 片段 进一步 分 离 纯 化 时 ， 总 居 导 致 分 子 量 
的 进一步 缩小 。 而 只 含有 N- 乙 栈 半 屯 糖 胺 的 片段 却 不 被 分 离 纯化 步 又 分 解 。 事 实 上 ， 质 
WTR, ABO 具有 2 分 子 的 N- 乙 酰 半 和 乳糖 胺 ， 分 别 连 接 于 10 位 和 54 位 的 苏 氨 酸 
上 ，Y 片段 的 质谱 分 析 结 果 为 ，54 位 的 苏 氨 酸 上 具有 N- 乙 松 半 乳糖 胺 和 半 和 乳糖 ，a 片段 的 
质谱 分 析 则 表明 ，10 位 上 的 苏 氨 酸 上 具有 N- 乙 酰 半 乳糖 胺 、 半 乳糖 和 葡萄 糖 。 由 于 只 有 
NN- 乙 酰 半 和 乳糖 胺 单独 与 苏 氨 酸 相连 的 片段 ， 故 10 位 和 54 位 的 苏 氨 酸 均 直接 与 N- 乙 酰 六 
SLE. HARRER 2 分 子 糖 基 时 ， 总 是 半 乳 糖 和 N- CREF, WEAD 
和 N- 乙 酷 半 乳糖 胺 ， 故 糖 链 上 半 和 乳糖 应 为 第 2 个 糖 。 只 有 当 检 测 到 第 3 NT, WAEA 
在 质谱 分 析 中 出 现 , 表明 连接 顺序 为 葡萄 糖 - 半 乳 糖 -N- 乙 酥 半 乱 糖 胺 - 苏 氨 酸 。 

(6) 糖 基 的 移 除 导致 diptericin KH BLA, OAL, PRE diptericin 发 挥 活性 所 必 
需 的 。 一 般 情况 下 ， 糖 基 的 作用 有 儿 个 方面 如 在 粳 蛋 白 中 ， 糖 基 参 与 了 细胞 识别 和 信息 
传递 ; (7 糖 基 化 对 于 抵抗 蛋白 酶 对 肽 链 的 水 解 也 是 非常 重要 的 ， 若 移 除 糖 基 ， 则 很 快 补 
FARKE, BONAR, ERIC ARSE AO TERT. AS, PERE RET RSPR BEE E AY ia 
构 型 也 具有 十 分 重要 的 意义 。 

(7) 研究 结果 证 实 ，diprericin 具有 酰胺 化 的 C- 末 端 ， 这 与 cDNA 序列 分 析 顶 测 的 结 
RH - 致 。 

可 见 ， 绿 蝇 diptericin 的 翻译 后 加工 是 已 知 抗 艺 肽 中 最 为 复杂 的 , 不仅 涉及 公 酶 剪 切 
和 C 末 端 酰 腕 化， 而 且 包 括 10 位 和 54 位 上 苏 氨 酸 的 O- 糖 基 化 。 


2.1.2 合成 部 位 


Dimareq & (1990) 用 cNDA 诛 位 杂交 结果 表明 ， 绿 蝇 diptericin 可 由 血细胞 和 脂肪 体 
细胞 合成 。 


2.2 RH RRA BK 

















2.2.1 化 学 结构 


Wicker (1990) 诱导 果 蝇 成 虫 产生 抗菌 血 淋 巴 后 ， 根 据 绿 蝇 diptericin 第 38 一 43 位 
的 氨基 酸 序 列 合成 了 寒 脱氧 核 苷 酸 探 针 ， 与 果 蝇 成 虫 中 分 离 出 的 总 RNA RE, GEIR 
A, ABR MRP AEE 1 条 强 信号 谱 带 ， 而 对 照 果 蝇 没有 。 这 条 谱 带 的 大 小 为 0.7Kb 大 
右 。 此 外 ,在 2.5 和 9.5kb 处 也 具有 微弱 的 杂交 信号 。 

随后 ，Wicker 等 建立 了 免疫 果 电 mRNA 的 cDNA 文库 ， 用 前 述 探 针 得 库 ， 分 离 出 9 
个 阳性 克隆 ， 大 小 从 0.1 到 0.5kb， 对 包含 最 大 插入 片段 的 克隆 进行 分 析 表 明 ， 揪 入 片段 
人 个 为 466 TRER, ABI 个 三 联 体 密码 ATG 起 的 最 大 可 读 框 编码 了 106 个 氨基 酸 ， 
以 终止 密码 子 TAA 结束 。 比 较 这 一 氨基 酸 序列 与 绿 蝇 diptericin 可 知 , 两 者 非常 相似 ， 从 
而 表明 此 处 克隆 的 CDNA 是 编码 果 晶 diptericin 的 cDNA . 由 于 diptericin ER FR H 
先后 发 现 ， 故 前 者 应 称 为 diptericin A， 而 后 者 应 称 为 diptericin B。 存 在 于 diptericin A 中 
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的 5 联 体 甘 氮 酸 ， 在 diptericin B 中 的 相似 位 置 也 存在 〈 图 9-12)。 


CGGCTTCAATTGAGAACAACTGAG ATG CAG TTC ACC ATT GCC GTC GCC TTA CIT TGC TGC 60 
Met Gln Phe Thr Ile Ala Val Ala Leu Leu Cys Cys 12 


GCA ATC GCT TCT ACT TTG GCT TAT COG ATG CCC GAC GAC ATG ACC ATG AAG CCC 114 
Ala Ile Ala Ser Thr Leu Ala Tyr Pro Met Pro Asp Asp Met Thr Met Lys Pro 30 


ACT CCA CCA CCG CAG TAC CCA CTC AAT CTT CAG GGA GGC CGC GGT GGC CAG AGC 168 
Thr Pro Pro Pro Gln Tyr Pro Leu Asn Leu Gln Gly Gly Gly Gly Gly Gln Ser 48 


GGC GAT GGT TIT GGC TTT GCA GTC CAG GGT CAC CAG AAG GTG TGG ACC AGC GAC 222 
Gly Asp Gly Phe Gly Phe Ala Val Gln Gly His Gin Lys Val Try Thr Ser Asp 66 


AAT GCA CGC CAC GAG ATT GGA CTG AAT GGA GGA TAT GGA CAG CAC TTG GGA GGA 276 
Asn Gly Arg His Leu Le Gly Leu Asn Gly Gly Tyr Gly Gin His Leu Gly Gly 34 


CCA TAT GGC AAC TCA GAA CCG AGC TGG AAA GTG GGA AGC ACC TAC ACC TAC ACA 330 
Pro Tyr Gly Asn Ser Glu Pro Ser Try Lys Yal Gly Ser Thr Tyr Thr Tyr Arg 102 


TIT CCG AAT TIC TAA GCTTCATAAATATITTATTGTAAAAAACTICACCAAATATTATCICGATTG 396 
Phe Pro Asn Phe t+ 106 
GTATCCGAGTCTAGCTATTATAAAAACCATACCCACTTTGTATATTCAGATAATTGCAAAATATATAACC 466 


FE 9-12 RARUA AREY dDNA HESI BSH AS IRR IEF 
(Wicker $, 1990) 

比较 以 上 推导 序列 与 diptericin A 和 sar- 
cotoxin 卫 的 结果 可 知 ，diptericin B 可 能 具有 Dros, diptericin MQ FTIAVALLCCALASTL ve 
1 个人 19 race m, Ma els M ake ATi 
SM Mee ( 图 9-13 4 所 示 处 ) ， 
diptericin B f#-3AK-4Y diptericin A 的 同 源 率 达 图 13 3 种 富 甘 氨 酸 族 抗 昔 肘 的 信号 肽 序列 
37% ， 与 Sarcotoxin 开 信 和 号 肽 的 同 源 率 达 32% 。 剪 切 后 diptericin B 还 具有 1 小段 (4 个 ) 
BARTER YPMP。 虽 然 从 推导 氨基 酸 序 列 很 难 准确 定位 信号 肽 的 剪 切 位 置 ， 直 到 成 熟 
的 diptericin B 分 离 出 来 才能 最 终 确定 。 但 根据 diptericin A 的 结构 推导 ， 此 肽 最 终 从 第 23 
位 剪 切 ,成熟 diptericin 以 Asn 开头 ， 如 果 这 一 假设 正确 ， 则 diptericin B 具有 83 个 氨基 酸 
残 基 ， 计 算 分 子 量 为 8 993u， 这 与 diptericin A 非常 相似 ， 后 者 含有 82 个 残 基 ， 分 子 量 为 
8 6llus 

Diptericin B 的 C- 末 端 紧 接 终止 信 叶 TAA， 之 后 具有 121 个 非 编码 核 苷 酸 序列 。 此 序 
列 中 没有 poly (A) 附加 信 叶 共有 段 AATAAA。 

推导 出 的 diptericin B 与 diptericin A 非常 相似 ， 除 了 氨基 酸 数目 和 分 子 量 大 小 相似 外 ， 
这 2 个 肽 均 含 有 大 量 甘 氨 酸 (分别 为 18% 和 22%)》 MARE (3 11% 10%), ZE 
有 些 区 段 氨 基 酸 同 源 率 非常 离 ， 达 60% 左 右 。diptericin 分 子 可 分 为 2 个 区 域 ， 即 P 区 域 
和 G 区 域 。diptericin B 的 了 区 域 具有 15 个 氨基 酸 残 基 ， 其 中 5 ARAM, 含量 达 33%; 
diptericin A) P RRR 17 个 氨基 酸 ， 其 中 有 
CANAM. REISH, AIF, AAA BO a 1 warmam 1 
FEET OH AK Sarcotoxin 卫 的 卫 区 域 也 其 有 7 Sarcotoxin I 1 Q KLPVPIPPPTNPP. 14 
THAR, FRIES EIA 50%。G 区 域 含有 大 Mon swe HBL PEEL AAG P KA 
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明 片 氨 酸 ， 近 了 区 域 处 有 1 个 甘氨酸 5 联 体 (图 9-14)- 

从 G 区 域 结构 看 、diprericin A 和 与 另 两 类 富 甘 氨 酸 族 抗菌 肽 attatin 和 sarcotoxin [| 
有 密切 联系 。attatin 和 sarcotoxin 下 均 及 有 两 个 G 区域, 分 别称 为 GI 和 G2 区 域 ， 它 们 与 
diptericin A 各 的 G 区 域 有 很 好 的 对 应 关系 。 根 据 图 中 的 对 应 排列 氨基 酸 同 源 率 从 11% 
{sarcotoxin [| G1 区 域 与 diptericin BG XR ) 到 34% (sarcotoxin I| G2 区 域 与 diptericin A 
G 区 域 }， 一般 同 源 率 达 20% 以 上 (图 9-15)。 








1 DRLGASTSRDYNFGYS DTLTKSVSANLFRNDN HNLDASY F R SDVRQNNGFNFQKTGGMLDYS HA 
2 NGHGLSLTDTHIPGFG DKMTAAGKYNYFHNDN HDITAKA FATR NMPDIANYPNFNTYGGOIDYM FK 

3 NLAGGGGG QSCDGFG FAYQGHQAKYWTSDNGRHEIGLNEG YGQHLOGPYGNSEPSWK VGSTYTYR F PNK 
4 QLQGGGGG NRKDGFG VSYDAHQKYWTSDNGRHSIGYTPOYSQHLGGPYGNSRPDYR IGAGYSYN F G 
5 NGHGLNAGLTRFSGIG NQATYGGYSTLFRSNDGLTSLKANAGGSQWLSGPFANQR DYS FGLGLSHNAWRG 
B DKIGASASAAHTDFINRNDYSLDGKLNLFKTPD TSIDFNAGFKKF DTPFMKSSWEPN FGFSLSKY F 


图 15 4 种 富 甘氨酸 肽 人 区域 的 氨基 酸 序列 
WH 9-15 Hp 1 8 Sarcotoxin I] G1, 98 137~200 ff; 2 为 Atlatin G1， 第 57 -122 位 ; 3% Dros. diptericin, 第 16--83 
位 ; 4 为 Phorm, dipterian, $ 18~83 位 ; 5% Sarcotoxin [| G2, 8 201 + 270 位 ;6 为 Attatin G2, 第 123~188 位 、 


通过 与 diptericin A 比较 ， 假 定 导出 肽 23 位 上 的 Asp 为 diptericin BAY 1 CAER, W 
#8 von Heijne 的 准则 ， 其 上 游 第 4 和 第 5 位 的 Ala-Tyr 之 问 极 可 能 是 前 切 位 点 ， 如 此 ,成 
RAAY diptericin 也 就 由 二 肽 酶 每 次 移 除 X-Pro 二 个 氨基 酸 逐 步 形成 ， 这 与 cecropin A 和 BB 的 
BURA Rb DoF SIKH BRP AA X-Pro X-Ala 二 肽 酶 ， 则 原 肽 的 加 工 带 由 这 
SENSES, sarcotoxin TA 的 修剪 也 具有 相同 的 过 程 。 


2.2.2 cDNA 的 表达 


用 diptericin B 的 cDNA 作为 探 针 ， 测 定 了 mRNA EH SA TA S di Ki EE SE A 
成 虫 体内 的 含量 。 结 果 表 明 ， 当 果 蝇 接 菌 2h 后, 便 可 观察 到 明显 的 表达 ， 接 菌 4h 后 表达 
量 最 高 ， 之 后 逐步 下 降 。 同 法 测定 了 不 同时 期 的 表达 ， 除 蚂 早 期 外 ， 接 菌 的 各 由 期 
diptericin B 基因 均 可 表达 。 此 外 。 在 未 经 处 理 的 旺 早 期 和 成 虫 体 肉 ，diptericin B 基因 也 有 
一 定量 的 表达 。 但 在 幼虫 期 和 胚胎 期 ， 未 测 到 diptericin B 基因 的 表达 。 


2.3 AHHA 



































2.3.1 化 学 结构 


双 起 目的 另 一 富 甘 氨 酸 抗 万 肽 为 麻 日 抗菌 肽 〈Sarcotoxin 种 )， 这 是 1 类 一 级 结构 相似 
的 类 群 ， 已 经 监 定 出 的 包括 3 种 ， 分 别称 为 JIA、IB 和 LTC {图 9-16)。 其 中 [A 的 P 区 
BRATTHAM, HART MIA 50% 。 从 G 区 域 结 构 看 ，sarcotoxin Ilt diptericin A 和 
B R attain 有 密切 联系 。sarcotoxin [具有 两 个 G 区 域 ， 分 别称 为 G1 和 G2 区 域 ,这 2 个 
区 域 与 attatin 的 区 域 相似 ， 它 们 与 diptericin A 入 的 G 区域 有 很 好 的 对 应 关系 。 

Kanai 等 《1990) 分 析 sarcotoxin 了 基因 簇 时 克隆 出 了 3 个 sarcotoxin IEA, SPH Ke 
为 Unit 1、2 和 3。 它们 的 信号 肽 序列 均 具 有 25 个 氨基 酸 残 基 ， 与 sarcotoxin Il HALL, 
Unit 1 缺失 长 达 29 个 氨基 酸 (83~ 102 位 ) 1 段 胀 ， 而 其 他 2 个 胀 即 Unit 2 和 3 均 与 sar 

















QKLPYP1PPP-TAP PV AAFHN-SVATASKGGQ-DVSVKL AATN-LONKHVOP LA-EVFAEGNTAG- 
GNVLRGATVG -VQGHGLGASY-TKSQDG IAEN-FRKQAEANLR-LGDSANL IGK-YSQTDTKIKG- 
IDFKPQLSSS ~SLALQGDRLG-AS ISRDVAFG-VSDTLTKSVS—ANLFRNDNHN-LDASVFRSDV ~ 
RQNNGFNFQK -TGGMLDYSHA~NGHGLNAGL T-RFSGIGNQAT-VGGYSTLFRS-NDGLTSLKAY- 
AGGSQWLSGP-FANQRDYSPC~LGLSHNAWRG 

Sareotoxin ILA 


QKLPVPIPPP-SNPPVAVLQN-SVATNSKGGQ-DVSVKLSATN-LGNNHVQP I A-EVFAEGNTKG- 
GNVLRGATYG-VQGHGLGASV-TKT QIDTKIKG- 
LDFQPQLSSS-TLALQGDRLG-AS ISRDVNFG-VSDTLTKSYS—ANLFRNDNHN-LDASVFRSBV— 
RONNGFNFOK ~TGGHL DYSHA-NGHGLNAGLT-RFSGIGNQAT -VGGYSTLERS“NDGLTSLKAN— 
AGGSQWLSGP-FANQRDYSFG-LGLSHNARRG 

Unit 1 


QKLPVPIPPP-TNPPYAAFHN-SVATNSKGGQ-DVSVKLAATN-LGNKHVQPTA-EVFAKGNTQG- 
GNVLRGATVG -VQGHGLGASV—TKTQDG I AES ~FRKQAEANLR =LGDSASL IGK-VSQTDTKIKG- 
IDFKPQLSSS~SLALQGDRLG-AS I SRDVNRG-VSDTLTKS IS ~ANLFRNDNHN-LDASVERSDY'~ 
RONNGFNFQK -TGCHLDYSHA-NCHGLNAGLT-RFSGIGNQAN~VGG YSTLERS-NOGLTSLKAN- 
AGGSQWLSGP-FANQRDYSFG-LGLSHNAWRG 

Unit 2 


QKLPYP [PPP~TNPPVAAFHN-SVATNSKGGQ-DVSVKLAATN~LGNKHVGP IA-EVFAEGNTKG- 
GNYLRGATYG—-VQGHGLGAS\-TKSGNG IAES~FRKQAEANLR-LGDSASL 1GK-WSQTDTKIKG- 
TDFKPGLSSS-SLALQGDRLG-AS ISRDVNRG-VSDTLTKS IS -ANVFRNDNHN-LDASVFRSDV- 
RQNNGFNFOK -TGGHLD¥SHA-NGHGLNAGLT-RFSG IGNQAN-VGGYSTLFRS-NOGLTSLKAN~ 
AGGSQWLSGP-FANQRDYSFG~LGLSHNARRG 

Unit 3 


图 916 麻 蜗 抗菌 肽 【 sarcotoxin TA) 及 其 类 似 物 的 氨基 酸 序 列 
(Kana 等 ，1990) 

cotoxin 了 相同 ， 均 具有 270 个 氨基 酸 残 基 ， 而 且 同 源 性 非常 高 。 如 sarcotoxin IA 分 别 与 
Unit 2 和 Unit 3 编码 的 功能 肽 只 有 4 个 氨基 酸 不 同 ， 同 源 率 达 98.5%; 与 Unit 1 只 有 21 
个 氨基 酸 不 同 ， 同 源 率 达 92.2%。 显 然 它们 均 是 sarcotoxin RRA 

这 几 种 基因 产物 与 sareotoxin TAH, HAMAR HO. CAYUGA A, 
由 于 sarcotoxin TA 的 N- 端 焦 性 化 ， 推 测 这 3 个 sarcoroxin 正 族 成 员 的 N- 端 也 为 焦 谷 氨 
酸 。 此 外 ， 这 4 个 成 员 均 已 甘氨酸 结尾 , 是 省 成 熟 肽 以 倒数 第 .个 氨基 酸 结尾 ， 而 甘 氨 散 
被 脱 去 时 将 其 栈 觅 化 ， 形 成 保护 性 的 C- 末 端 ， 仍 需 进一步 研究 。 

2.3.2 作用 机 制 

Sarcotoxin 下 A 被 免疫 攻击 诱导 ， 由 谱 晶 的 脂肪 体 合成 ， 最 后 分 沙 至 血 淋 巴 中 ， 发 挥 
MAER. MERR, sarcotoxin A5 RA ARG BOE, 4E KD KS 
sarcotoxin A 处 理 后 ， 苗 体 极度 延长 ， 出 现 球状 粘性 外 扩 颗 粒 和 显 划 的 突出 ， 这 表明 


sarcotoxin 正义 的 主要 作用 可 能 是 限制 大 肠 杆 菌 细胞 壁 的 合成 ， 包 括 隔 膜 形 成 也 受到 抑制 ， 
PATE AAT EB, BR 


3 ”鞘翅 抗菌 肽 


Buler 等 〈1991) 分 离 到 1 种 鞘翅 抗 苗 肽 《coleoptericin)。 将 加 热 杀 死 的 细菌 注射 至 畏 
WEEK Zophobas atratus 的 3 龄 幼 贝 体内 ， 间 珊 -- 定 时 间 后 收集 血 淋 巴 用 革 兰 氏 阳 性 菌 
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Mi lweus 检测 抗 苗 活性 。 结 果 表 明 ， ASS 12h 能 测 到 显著 的 抗 昔 活 性 ， 这 - 抗 苹 活 性 
可 保持 到 72h， 之 后 开始 下 降 。 但 较为 缓慢 ， 直 至 4 星期 后 ， 抗 菌 活 性 仍 最 著 高 于 对 照 。 
采用 划 兰 氏 阴 性 菌 大 肠 杆菌 D22 和 D31 检测 ， 得 到 同样 的 结果 。 当 用 蛋白 和 酶 处理 血清 后 
再 检测 ， 抗 菌 活性 消失 ， 表 明 抗 划 成 分 为 肽 类 。 

进一步 分 离 纯化 经 免疫 攻击 的 血清 ， 得 到 3 个 抗 苗 成 分 ， 成 分 人 经 Edman 降解 测序 
后 ,得 到 N- 端 的 60 个 残 基 ， 其 38 位 存在 谷 氨 酸 。 用 谷 氨 酸 CHAU Bato A 进 
一 步 降解 ， 经 反 相 高 效 液 相 色 谱 分 离 后 得 到 2 个 组 分 ， 其 中 之 一 具有 38 TRE, GCN 
序 的 60 个 残 基 的 前 端 部 分 完全 对 应 。 第 一 个 组 分 经 Edman 降解 测序 后， 得 到 成 分 A 的 C- 
端的 36 个 氨基 酸 残 基 ， 质 谱 测定 成 分 入 的 分 子 量 为 8 114.74， 根 据 测定 城 基 计算 出 的 分 
子 量 为 8 110.8u， 两 者 非常 符合 ， 从 而 证 明成 分 A 是 一 个 具有 74 个 氨基 酸 残 基 的 多 肽 ， 
KMKESERR (18% )。 甘 氨 酸 均匀 的 分 布 于 整 条 肽 链 上 (图 9-17)。 


SLOGGAPNFP-QPSQONGGWC- YSPDLORDDK -GNTRGQIEIQ-NKOKOHDFNA-GWGKY IROPN 
KAKPTWHYGG~TYRR 


图 9-17 WRK A EE 
(Buket F, 1991) 

N 端 (前 23 个 氨基 酸 ) 缺少 带电 荷 的 氨基 酸 ， 中 部 则 具有 大 量 带 正 或 负电 荷 的 氨基 
B, CHURA RERE SH pI AH 10.9, KBP RA AEM RMR. x Aa 
HARHAA ERA coleoptericins 

采用 平板 生长 抑制 生 测 法 测定 了 coleoptericin 对 11 种 13 个 株 系 的 革 兰 氏 阳性 菌 和 12 
种 革 兰 氏 了 性 菌 的 抑制 活性 。 在 革 兰 氏 阳性 菌 中 ，coleoptericin 对 大 肠 杆 菌 D22 和 D31 最 
STE, HKA A. bawnanii  P. maltophilia , 对 其 他 菌 种 和 株 系 无 效 ; 在 革 兰 氏 阳 性 
BF, coleoptericin 对 说 黄 细 球 菌 (IM .ieteus ) 有 活性 , 对 其 他 菌 种 无 活性 。 


4 膜 翅 抗菌 肽 























4.1 化 学 结构 


Casteels (1993) 分离 、 纯 化 并 鉴定 了 来 自 经 免疫 攻击 的 蜜蜂 血 淋 巴 的 肛 超 抗 获 及 
(hymenoplaecin)， 这 是 -个 具有 93 个 氨基 酸 残 基 的 多 肽 ，N- 端 的 谷 氨 酸 环 化 成 2- 哗 咯 烷 
醋 -5- 羧 酸 ， 测定 分 子 量 为 10 270u， 计 算 分 子 量 为 10 270.4u， 两 者 非常 符合 。 

比较 麻 蝇 的 diptericin A 与 hymenoptaecin 的 G 区 域 表明 , 两 者 同 源 率 仅 为 23%， 保 守 
性 氨基 具 同 源 率 仅 为 10%， 若 以 整 引 肽 计算 , 同 源 率 更 低 ， 且 其 中 . - 半 为 甘氨酸 。 若 比 
较 各 个 氨基 酸 在 整 条 肽 中 的 比例 ， 这 ARMAS A, CREA Rk 
类 ， 甘 氨 酸 含量 两 者 分 别 占 19% 和 18% 。 但 在 hymenoptaecin 中 ， 不 存在 像 diptericin A 
HEHP 区 域 , 在 前 45 TP REM, MMR AT 1 个。 这 2 ARR RE, 
hymcenoptaecin 亲 水 性 很 强 ， 只 在 N- 端 的 5S ~ 10 位 有 较 短 的 朴 水 区 ， 而 diptericin A 亲 水 性 
稍 进 , AAT 3 个 较 短 的 朴 水 区 。Hymenoptaecin 具有 26 个 带电 氨基 酸 残 基 (A=5' )， 而 
diptericin A 具有 16 个 带电 氨基 梧 残 基 (A=4'), 

Casteels-Josson 等 《1994) 应 用 PCR 扩 增 技术 ， 扩 增 了 与 局 蜂 hymenoptaecin 相关 的 
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DNA 片段 。 根 据 蜜蜂 hymenoptaccin WR MRP MARR TR, ARETE BUS 
作为 探 针 筛选 源 于 遭受 免疫 攻击 的 蜜蜂 血 淋 巴 cDNA 文库 , 此外, 采用 5”RACE 测定 转 
有 录 产 物 $”- 端 的 核 背 酸 序列 ， 香 到 了 蜜蜂 hymenoptaccin 的 cDNA 序列 (E 9-18). 

起 始 密码 子 ATG 位 于 82~84 位 核 阁 酸 处 ， 终 由 密码 子 位 于 509—511 tit TRA, 
可 读 框 编码 129 个 氨基 酸 残 基 。 用 von Hei jne 标准 分 析 氨 基 酸 序列 表明 ,这 段 肽 的 剪 切 位 
点 上 只 有 1 个 ,位 于 17 位 氨基 酸 处 ， 前 面 的 17 TAARIA, REN 个 氨基 酸 残 
基 为 前 导 序列 ，hymenoptaecin 民 度 为 93 PRERA E. 














ACARAGAAATCGATCAGCTCTACAGACAAGAGCATTACAAATCTIGTGCTTAAGAGTT CGAAAAAAA 67 


GAA T 
T AAACAATTTCCAAG ATG AAA TIC ATC GTG TTG GTF CTC TIC TGT GCC GIT GCA TAC 124 
AA AC T T T 
Wet Lys Phe Tle Val Leu Val Leu Phe Cys Ala Val Ala Tyr 14 


Asn Leu 
GTT TCT GCT CAA GCG GAA TTG GAA CCT GAG GAT ACA ATG GAT TAT ATC CCG ACT 178 
Yal Ser Ala Gln Ala Glu Leu Glu Pro Glu Asp Thr Met Asp Tyr Ile Pro Thr 32 


CGT TTC CGA CGA CAA GAA AGA GGA TCC ATT GTC ATT CAA GGA ACT AAA GAG GGA 232 
Arg Phe Arg Arg Gln Glu Arg Gly Ser Ile Yal Ile Gln Gly Thr Lys Glu Gly 50 


ASA AGT CGT CCA TCC TTG GAC ATT GAT TAC AAA CAA CGT GTC TAC GAT AAG AAT 286 
Lys Ser Arg Pro Ser Leu Asp Ile Asp Tyr Lys Gln Arg Yal Tyr Asp Lys Asn 68 


GGA ATG ACA GGA GAC GCC TAT GGT GGA CTA AAC ATT CGT CCT GGA CAA CCT AGT 340 


T T T 
Gly Met Thr Gly Asp Ala Tyr Gly Gly Leu Asn Ile Arg Pro Gly Gin Pro Ser 86 
Ser 
CGA CAG CAT GCA GGA TTC GAG TTT GGG AAA GAA TAT AAG AAT GGT TTC ATC AAA 394 
A 
Arg Gin His Ala Gly Phe Glu Phe Gly Lys Glu Tyr Lys Asn Gly Phe Ile Lys 104 


GGA CAA AGT GAA GTT CAA CGT GGT CCT GGT GGC AGG CTT TCA CCA TAC TIT GGA 448 
Gly Gin Ser Glu Val Gln Arg Gly Pro Gly Gly Arg Leu Ser Pro Tyr Phe Gly 122 


ATA AAT GGT GGA TTT AGA TTT TGA GATATTTTCAAATAACAATTAAATTAGCCATTTACATA 510 
Tle Asn Gly Gly Phe Arg Phe *** 129 


GCATTTAATAATTATTTATTCCAGTAATGCATTTATITCA’ GATCTTATTAATTTATAAAAATTTGG 580 
CATTGAAAGAAAATTGATAGATTGTAATTCAATIGTATTAATTACAATATAAGAGATICGAATAAATATA 650 
ATTTITATCATTATAAAAAAAA 671 


图 9-18 SARRERA CDNA 及 导出 的 前 原 肽 序列 
(CasteelsJosson 等 ，1994) 
Hymenotaecin 的 cDNA 不 同上 克隆 之 间 略 有 变异 。 在 信号 肽 序列 中 ， 发 现 有 2 个 氨基 酸 
有 变化 ,2 位 的 粮 氮 酸 被 天 冬 氮 酸 取代 ，5 位 的 继 氮 酸 被 亮 氮 酸 取代 。 这 2 处 取代 可 辣 时 
存 企 于 工 个 克隆 中 。 在 28 号 克隆 中 ，85 位 的 且 氮 酸 被 丝氨酸 取代 。 前 儿 处 取代 木造 成 成 
熟 hymenoptaecin 的 多 样 性 ， 但 后 1 处 取代 引起 了 hymenoptaecin 的 差异 . 表明 在 察 蜂 中 ， 
至 少 存在 2 种 不 同 的 hymenoptaecins。 


4.2 抗菌 谱 





Casteels SF (1993) JARREREI ARNAW f hymenoptaecin 对 大 约 100 个 菌 种 和 菌株 
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的 活性 。 结 果 表 明 ，hymenoptaccin 对 革 兰 氏 骨 性 菌 和 阳性 菌 均 有 活性 。 对 几 种 阴性 汞 
(MRR RR. AAR. REGIA A Yersinia) MEER, MABE 
K514 也 十 分 有 效 。 

在 液体 培养 基 中 测定 了 hymenoptaccin KMA, ARAR, hymenoptaecin 的 最 小 
抑制 浓度 在 0.5 ~ Spmol 之 间 ， 大 于 apidaccin 对 同样 菌 种 的 活性 有 些 苗 种 ， 如 
Xanthomonas campestris, 7 ABBE apidaecin 所 抑制 ， 但 对 hymenoptaecin 非常 敏感 。 此 外 ， 
hymenoptaecin 对 大 肠 杆 菌 K514 ASHE SARE. LRA. ME OM A 
还 是 Luria H, 也 不 管 是 溶解 在 PRS 缓冲 液 中 还 是 在 0.2mol BEBE HE, hymenoptacein #4 
表现 出 相同 的 最 小 抑制 沫 度 。 这 与 diptaecin 和 abaecin 不 相同 ， diptaecin 在 PRS 缓冲 液 中 
活性 降低 了 90%, abaecin 则 完全 失 活 。 


4.3 增 效 作用 


KIEN] Tween 20 在 深度 仅 为 0.0005% 时， 对 hymenoptaecin 显示 出 很 强 的 增 效 
作用 ， 使 hymenoptaecin MAN BAH AT 10 一 20 , 24 Tween 20 浓度 增加 时 ， 增 效 作 
用 并 未 增强 。 共 他 抗菌 肽 如 apidaecin 和 magainin 均 未 显著 提高 hymenoptacein 的 抑 菌 活 
TE, ARREBA hymenoptaecin 不 增 效 ， 由 寸 表 面 活性 剂 的 增 效 作用 ， 推 测 hymenoptaccin 
的 作用 鞠 标 应 在 膜 上 ( 表 9-12)。 


表 9-12 其 他 抗菌 物质 对 腊 怒 抗菌 有 的 增 效 作 用 
肛 怒 抗菌 肽 的 最 小 抑制 浓度 Cuol) 











HRA 使 用 浓度 








B . . (AMAF K514) 
XR g osa 
Apidaccin TA 1Opg/ml 0.1~0.5 
Magamin B tug /ml 0.5-1 
Lysozyme 100jeg /ml 0-1- 0,5 
‘Tween 20 0.0005% 0.01 - 0.05 
Tween 20 0.4% 0.01 - 0.05 
4.4 FRA 





H FREAR BT- 半 乳糖 苷 的 加 入 并 不 影响 大 肠 杆 亡 细 胸 的 生长 ,但 能 诱导 菌 体 内 
有 半 乳 糖 背 酶 的 产生 。 在 培养 基 中 加 入 吕 色 剂 邻 俏 基 共 -B-D- EFL ORE TP. HEED 与 
TAPTR RMB, X . 品 色 有 反应 可 通过 史 微 镜 疯 察 ” 肉 此， 这 一 方法 中 用 来 鉴别 细 
Aa Pew o 

FL B38 a JE TPE bymenoptacein 加 和 后， 大 约 2min MBERE 观察 到 时 
色 反应 ， 若 hymenoptacein 与 Tween 20 一 起 加 入 ， 并 不 能 缩短 加 入 到 显 色 的 间隔 时 间 ， 但 
可 显著 增加 显 色 程度 。 这 表明 hymenoptaecin 和 大 多 数 抗菌 肽 一 样 ， 也 是 通过 破坏 细菌 纵 
oR AE. 


4.5 MEHR N R ay 
Rees 等 (1997) HEKA (E. coli NCO9001) 注射 进入 欧 洲 熊 蜂 (Bombus pa 
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scuorum ) 体 滚 中， 注射 后 24 h 在 欧洲 态 蜂 血 淋 巴 中 诱导 出 很 强 的 抗菌 活性 。 经 80% ZAA 
淋 洗 ， 反 相 高 效 液 相 色谱 分 离 后 ， 得 到 1 个 抗菌 肽 。 此 肘 仅 对 大 肠 杆 菌 内 有 抑制 作用 G 
菌 率 89%)， 经 进一步 分 离 纯化 后 ， 纯 组 分 在 Edman 测 序 时 不 起 反应 ， 表 上 明 N- 末 端 封 闭 ， 
经 岂 喷 射 质 谱 分 析 (ESMS), F1-80%4 FEA 10 122.06 u, 这 些 结果 表册 F1-80% 与 从 
蜜蜂 自 淋 巴 中 分 离 出 的 hymenoptaccin 柑 似 , 只 是 后 省 能 有 效 捉 制 革 兰 氏 阴 性 和 阳性 菌 ， 而 
FE1-80% 只 能 抑制 革 兰 氏 阴 性 菌 。 


5 半 翅 抗菌 肽 


ÆA (hemiptericin) 是 Cociancich (1994) 从 经 受 免疫 攻击 的 无 看 翅 红 晴 
血清 中 分 离 到 的 1 种 寅 甘氨酸 网。 此 肽 具有 133 个 氨基 酸 残 基 ， 上 甘氨酸 含量 达 15% ， 质 
DRA S BAKA 14 743.8u， 与 理论 计算 分 子 量 14 744.9u 相当 。 表 明确 定 的 
氨基 酸 序 列 与 天 然 肽 相同 ， 天 然 肽 无 任何 翻译 后 修饰 〈( 图 9-19)。 














DVELKGKGGE-NEGFYGLKAQ-RNLYEDDRTS-LSGTVKGQSQ-WKDPY PAQHA~GHARLDGTRT 
LIENDRTKVT~GSGFAQREVA ~TGMRPHDSFG-VGVEATHN IY-KGKNGEYDVF-GGYQRQWNI P 
DRHQARGGIR-WRF 


网 9-19 EB TA A SE BR FF A 
(Cociancich $, 1994) 
Hemiptericin 最 显著 的 特征 是 带 有 大 量 电 荷 ， 有 173 RIOR AA, HHA 
不 电荷 的 残 基 为 24 个 ， 带 负电 荷 的 残 基 为 20 个 。 出 于 带 正 电 荷 和 负电 荷 的 残 基数 相当 
因此 在 pH7.0 时 ， 总 电荷 仅 为 + 3.6 《pl9.4)。 同 时 ， 这 些 带电 氨基 酸 均匀 分 布 于 整个 
链 |， 计算 机 辅助 分 析 林 得 出 hemiptericin 的 任何 空间 结构 。 


第 五 节 抗菌 肽 的 基因 
屁 虫 坑 苦 及 引起 的 免疫 与 高 等 动物 的 免疫 完全 不 同 、 鉴 定 出 抗菌 肽 的 基因 ， 对 于 了解 
抗 蛙 肽 的 诱发 机 制 、 调 控 手 航 及 翻译 后 加 二 过 程 均 其 有 十分 重要 的 意义 。 因 此， 对 抗菌 肘 
基因 的 研究 儿 乎 与 抗菌 肘 的 而 究 同时 起 步 ， 而 且 进 展 非常 迅速 ， 本 节 简 述 研究 结果 。 
1 天蚕 素 及 其 类 似 物 的 基因 


ae 





oP 











.1 REAR 


Xanthopoulos $ (1988) SH ACMIM SE RREDGHT AUIE Ar HLR E  RER B 
的 基因 。 该 基因 长 约 1kb， 其 中 编码 区 长 0.9kb， 包 括 2 个 外 显 子 和 1 个 约 占 1 半 长 度 的 
内 含 子 (514bp)。 它 编码 62 个 氨基 酸 的 前 原 天 蛋 素 BB。 基因 的 全 部 编码 区 及 侧 山 区 的 序 
列 均 已 测定 。Gudmundsson 等 (1991) 进步 的 研究 结果 表明 ， 天 蛋 素 B 基因 在 单 倍 体 
中 是 单 拷贝 的 。 

Gudmundsson 等 (1991) 分 离 鉴定 出 了 异 十 比 天 等 蛾 的 另 2 DRESA, MAE 
coeropin A 和 了 的 基因 。 他 们 分 别 采 用 前 原 天 乔 素 A 和 了 的 cDNA 作为 探 针 ， 对 AEMBL3 
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基因 文库 进行 筛选 ， 得 到 了 26 个 阳性 克隆 。 对 这 26 个 阳性 克隆 的 分 析 结 果 表明 ， 它 们 可 
以 分 为 2 类 : 1 类 包含 22 AAEE ACD, EMEREK AM DM DNA 探 针 均 有 阳 
性 反应 ; 33 1 类 具有 4 个 阳性 克隆 (XC2)， EDTA RAR D 的 cDNA 探 针 有 阳性 反应 。 
应 用 5，- 和 3”- 端 专 一 性 cDNA 探 针 进一步 第 选 * C1, 结果 表明 X Cl 包含 cecropin A 的 
全 基因 和 cecropin 中 第 2 外 普 子 ， 表明 cecropin A 和 中 是 紧密 连接 的 。 同 样 方法 争 选 XC2、 
其 中 只 有 cecropin D 基因 而 无 cecropin A 的 基因 序列 (图 9-20，21)。 











-æa 
SAFI 





图 9-20 HAREM KRERRARM ARS AS DRA 
(Gudmundsson, 1991; Xanthopoulos, 1988) 


200bp N N 
m4 
p 
S H Exon! es ee N 
k enhe ee 
~=- R ~ 
777 Signal Pro ~a n Mature ao “Mature eantinuaben ~ ~ 








-24 + 38 
~ Exanl m Exon? 一 
250bp RX 
v 
Exon! Exon2 
”~ r ~~ 
“ ~ ad “s 
s Signal Po + Mature 7 a` 


P Mature _contriuation ~~. _ 








- Exonl. 二 Exon? — 


A921 MARAE PMRRAE ACE) SD (下 ) 基因 结构 
(Gudmundsson 4, 1994) 
具有 cecropin A Al D 的 核 背 酸 链 与 cecropin B 的 基因 相连 的 让 据 由 Xanthopoulos 等 
(1988) 发 现 ， 在 他 们 分 离 的 4 个 具有 cecropin B 的 阳性 克隆 中 ， 其 中 1 个 (XCP908) HT 
与 cecropin A 的 cDNA 杂交 。 限 制 性 酶 切 图 谱 分 析 表 明 XCP908 中 包含 有 cecropin A 的 外 
BPL, HRAS AC 中 的 对 应 序列 完全 相同 。 这 些 结果 表明 cecropins 的 3 个 基因 处 于 长 
为 20kb 的 网 - -基因 座 ， 其 中 A 与 BB 同 向 排列 ,而 口 反 向 排列 。 


Cecropin A 和 口 的 基因 大 小 分 唱 为 3 241bp 和 3 820bp， 上 游 非 编码 区 均 含 有 TATA 
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AE IER REE UR RY, FE AAT AATAAA 共有 序列 。cecropin A 和 
1) 基因 编码 区 分 别 为 2.6 和 2.8kb。 当 比较 染色 体 基因 和 CDNA 序列 时 发 现 ，cecropin A 
van 1 个 碱 基 不 同 ， 但 这 不 造成 编码 氨基 酸 的 差异 。 而 cecropin D SEAT 6 ARER 

， 其 中 信号 肽 处 的 两 处 差异 引起 了 氨基 酸 的 代 换 。 每 个 基因 中 均 含 有 1 个 很 大 的 内 会 
s 其 中 cecropin A 基因 的 内 合子 大 小 为 2 117bp , cecropin D 基因 的 内 含 子 达 2 45tbp, 
中 各 插 有 大 小 为 970bp 的 逆转 录 子 。 

Southern 杂交 分 析 结 果 表 明 ，cecropin A 和 B 在 单 倍 体 中 均 为 单 拷贝 的 , 而 cecropin D 
可 能 是 单 找 由 或 双 找 贝 的 。 限 制 性 酶 切片 段 的 多 样 性 可 能 是 不 同 个 体 等 位 基因 的 变异 造成 
的 

在 惜 点 比 天 径 蛾 中 ， 除 天 乔 素 D 基因 外 ,所 有 已 测定 序列 的 免疫 基因 都 有 1 个 与 NF- 
xB 结合 部 位 相似 的 序列 。NF-kB 结合 部 位 最 先 在 哺乳 动物 基因 组 中 鉴定 ， 哺 乳 动物 的 
NFB 对 免疫 球 蛋 白 上 轻 链 基因 在 成 熟 B 淋巴 细胞 中 的 表达 起 增强 作用 。 后 来 发 现 它 存 
在 于 许多 不 同类 型 的 细胞 中 ， 对 免疫 、 发 炎 和 急性 期 反应 中 涉及 的 许多 基因 有 调节 作用 。 
在 惜 古 比 天 看 蛾 中 ， 在 免疫 林 因 被 诱导 时 激活 1 个 DNA- 结 合 蛋 白 复 合 物 ， 定 名 为 惜 古 比 
免疫 应 答 因 子 (CIF); CIF 特异 性 地 识别 并 结合 在 免疫 基因 启动 子 区 中 与 NE-kB 结合 前 
位 相似 的 序列 。CIF 的 DNA 结合 特异 性 、 诱 导 曲 线 、 电 泳 迁移 率 等 特性 均 与 哺乳 动物 的 
NF-kB 相似 (Sun et al，1992)。 


1.2 麻 蝇 防卫 素 基 因 


Matsuyama 等 〈1988) 分 离 棕 尾 别 麻 蝇 体 内 的 总 DNA, 用 限制 性 内 切 酶 Hind HA Pst 
[UDG ADK, 转移 并 封闭 至 硝酸 纤维 素 膜 内 ， 贞 用 来 自 pKMI101 切口 平移 片段 Sau3AI- 
Sau3AI 包含 编码 sapecin A 的 所 有 核 音 具 的 探 针 杂交 ， 在 多 位 点 均 显示 出 阳性 详 带 。 由 于 
探 针 DNA 无 限制 性 内 切 酶 Hind ll A Pst I 的 酶 切 位 点 ， 故 不 可 能 出 现 探 针 的 列 俯 。 这 - 
结果 说 明 ，sapecin A 的 基因 要 么 相当 大 , 被 限制 性 内 切 酶 Hindi A Pst I 切 成 碎片 ， 或 者 
TERRE Sarcophaga peregrina 染色 体 上 存在 多 个 sapecin AMER. Aik, RE sapecin 
AB), 但 其 前 体 蛋白 的 基因 组 成 还 是 相当 复杂 的 。 

Kanai % (1989) 进 -- 步 分 离 sapecin 基因 时 发 现 ， 翻 译 sapecin HUBS AKAD AE HR AE 
在 染色 体 上 ， 由 几 个 基因 组 成 ， 具 有 大 小 为 95bp 的 内 含 了。 


1.3 果 剖 天 委 素 基因 


Kylston 等 《1990) 鉴定 出 了 困 蝇 的 天 居 素 基因 座 ， 其 基因 座位 于 99E。 该 基因 座 异 
ORR, ERE 4kb 的 DNA 之 内 有 3 个 表达 的 基因 《Al1，A2 和 B) 及 2 个 不 表达 的 假 基 
因 ， 在 不 到 4kb 距离 以 外 还 有 另 1 个 相似 的 区 。 这 些 基因 非常 小 ， 转 录 物 仅 350bp， 每 个 
基因 有 1 个 长 度 仅 58-61bp HAST. 这 样 密集 的 结构 与 惜 古 比 天 短 蛾 的 天 居 素 基因 怡 好 
相反 。 基 因 AL 和 A2 编码 的 产物 与 麻 蝇 中 相当 于 天 下 索 的 麻 蝇 素 工 的 序列 相似 。 基 因 台 
有 5 处 不 同 。3 个 基因 的 诱导 是 - - 致 的 ,但 基因 B 表达 的 水 平 较 低 。 虽然 是 协同 诱导 的 ， 
但 3 个 基因 的 侧 涡 区 并 不 可 能 作为 调节 单元 的 保守 序列 。 因 此 ， 这 3 个 基因 可 能 各 和 白 有 独 
立 的 调节 单元 ， 或 者 是 有 1 个 共同 的 单元 统一 调节 整个 基因 座 。 后 1 种 调 委 方 式 可 能 对 密 















































































































































312 Be Baek 








集 的 基因 更 为 方便 。 
1.4 天 委 素 基因 的 进化 


通过 对 天 乔 素 类 基因 的 分 析 才 明 ， 在 双 翅 目 和 鳞 姐 日 昆虫 中 , 天 和 蛋 素 基因 来 自 共 同 的 
祖先 ， 在 惜 古 比 天 簿 蛾 中 ， 转 绕 天 盘 素 了 和 DD 的 变异 比 天 奉 素 A 的 变异 大 得 多 ， 天 碍 素 
和 信和 B 的 相似 处 比 大 鼻 素 DARL, 而且 大 重 素 入 和 了 总 旦 平行 表达 。 这 些 结果 表明 天 
BRA 和 日 的 基因 分 化 比 天 午 素 D 从 人 全 基因 分 化 权 晚 得 多 。 同 时 ， 在 果 蝇 和 麻 蝇 中 ， 
REK AMR SRAEHKER A M BRAM, MEP RAM RAR D 在 同类 中 似乎 不 
FE, RUREK DERAH SRM ASA TARR Mahe, KK TR ERD 
分 化 的 年 代 比 A 和 了 晚 得 多 -。 


2 环 状 抗菌 肽 基因 


用 蜜蜂 防卫 素 的 特异 性 探 针 进 行 Norrhem 杂交 ,分析 mRNA WRR, SiR A ee 
防卫 索 基 因为 单 拷贝 ， 长 度 为 640bp 


3 BRABRR AREA 


用 abaccin 特异 性 探 针 进行 Northern 和 杂交， 结果 表明 abaecin 有 2 个 拷贝 ， 长 度 分 别 为 
900 和 549bp。 由 于 已 分 离 的 abaecin 的 CDNA 大 小 仪 为 389bp， 与 后 1 个 拷贝 大 小 相当 ， 
因此 可 能 还 具有 abaccin 类 似 物 基因 未 分 离 鉴定 出 。 


4 富 甘氨酸 族 抗菌 肽 基因 























4.1 RERMKRAR 


Kockum 等 〈1984) 克隆 和 测定 了 天 簿 抗菌 肽 《attatin) 的 cDNA， 结 果 表 明 惜 古 比 
RER anain 具有 2 种 cDNA。 这 2 种 cDNA 在 编码 区 有 76% 碱 基 相 同 ， 而 在 终止 信号 之 
外 同 源 率 仅 达 36%. 与 cecropin 基因 相似 ， 如 此 高 同 源 率 的 2 种 基因 也 洗 是 基因 复制 的 结 
果 。 在 此 基础 上 ，Sun 等 〈1991) WERT RRR. HAEN] 个 酸性 和 1 个 碱 
TEM BRAM 2 个 假 基因 。2 个 有 功能 的 柚 蛋 素 基因 反 向 转录 ,有 2 个 内 含 了 插 在 相 
独 的 位 置 上 。2 个 基因 上 游 有 相同 的 GGGGATTCCT 序列 ， 这 10 个 核 苷 酸 的 序列 与 哺乳 
动物 的 转录 因子 NE-kB 结合 部 位 的 共有 序列 相似 。 


4.2 AMHR MRA R 


Kanai $ (1990) 克隆 了 麻 蝇 抗菌 肽 〈sarcotoxin M) 的 3 个 基因 ， 分 别称 为 Unit 1, 
2 和 3。 这 3 个 基因 包含 于 3 个 转录 单元 中 ， 每 个 转录 单元 大 约 1kb 大 小 ， 编 码 区 内 均 具 
ALPS bp 的 内 含 子 。 此 内 会 子 在 3 个 转录 单元 中 处 于 相同 位 置 ， 均 位 于 第 97 个 密码 
子 之 间 ， 将 密码 子 GGT 或 GIT 分 为 GG、 丁 或 GT、11 两 个 部 分， 内 含 子 根据 移 除 时 的 
BAFA S -GT-AG3 与 2 个 外 显 子 分 开 。 这 三 个 基因 的 内 含 子 同 源 率 很 高 ，Unit 1 
与 Unit2 ARA 2 个 碱 基 不 同 ， 同 源 率 达 97.4%, Unitl 与 Unit3 之 间 也 只 有 5 个 碱 基 
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KE, MAKAA 93.4% (图 9-22)。 


Unit 1 GTAACTTGAAAACAAAAGATAGGAACAAATCAGAAAATATTICAASATGATTTTGTITTCTTACTIFYCGTTTTAG 
Unit 2 GTAAGTTC AAAACAAAAGATAAGAAGAAATGAGAAAATATTTGAAAATG ATTITGTITICTTATITTTCGTT TTAG 
Unit 3 GTAAGTTGAAAATAAAAGATAAGAAGAAATT AGAAAATATTIGAASATGATTTIGIITUCTIATTITETGTT TAG 


图 9-22 Sarcotonin MAERA STER 
(Kane Ẹ, 1990) 
这 3 个 转录 单元 之 问 以 大 约 2kb 的 序列 彼此 分 开 ， 表 明 Sarcotoxin [| SERRE HT fe Re 
色 体 上 串联 排列 ， 间 陋 为 2kb。 
克隆 出 的 3 个 sarcotoxin [基因 的 信号 肽 序列 ; 
均 具有 25 AAEMRE, 除了 Unit 1 缺失 含有 29 Sexcotonin HA MKSPVEPACMATTALSSIYQAYP 
个 氨基 酸 (83~102 位 ) 的 1 段 肘 外 ， 其 他 2 个 肽 Unie 2 MKSFVFFAACFAIVALNSLAHAYP 
即 Unit 2 和 3 均 具 有 270 个 氨基 酸 残 基 ， 而 且 同 "H? SRE OIE 
WEE CR 9-23), 图 9-23 JLA IE sarcotoxin 开 相 关 肽 信号 肽 的 
更 为 有 趣 的 是 ， 这 些 转录 单元 的 信号 肘 与 KEREP 
sarcotoxin IA 的 信号 及 相 比 ， 也 具有 很 高 的 氨基 ‘Koni 1990) 
酸 同 源 率 。sarcotoxin JA Unit 1 和 Unit 3 PSMA 4 个 氨基 酸 不 同 ， 同 源 率 达 
83.3%; 与 Unit 2 也 只 有 5 个 氨基 酸 不 同 ， 同 源 率 达 79.2% 。 无 论 是 信号 肽 还 是 功能 肘 ， 
均 具有 如 此 高 的 同 源 弟 。 这 表明 这 些 基因 均 是 由 原始 祖先 基因 多 次 在 染色 体 上 复制 而 成 
的 。 




















Unit 1, 2 和 3 基因 在 起 始 密码 子 上 游 均 具 有 TATAAA 和 ATCAGTT APRE 3, 
前 一 序列 即 所 谓 TATA 框 ， 后 上 序列 是 昆虫 基因 特有 的 共有 序列 ， 这 是 分 布 于 S- 端的 由 
子 位 点 。sarcotoxin [IA 的 CDNA 的 起 始 位 置 也 是 ATCAGTT， 表 明 9- 端 的 帽子 位 点 至 少 
在 这 1 簇 基 因 中 是 广泛 存在 的 。 

Unit 1, 2 和 3 基因 在 3- 端 的 非 转 录 区 ， 均 具有 poly (A) 附加 信号 AATAAA, 其 中 
Unit 1, 2 和 3 分 别 其 有 1，3 和 2 个 附加 信号 序列 。 这 表明 转录 后 可 能 形成 不 同 长 度 的 困 
种 mRNA 的 产物 。 

采用 RNase 作 图 法 分 析 这 些 基 因 的 表达 ， 结 果 表 明 在 正常 幼虫 中 , 这 些 基因 均 不 表 
达 。 但 当 幼 贝 的 表皮 被 伤害 后 ，mRNA 数量 逐步 上 升 ， 怪 伤害 后 3h 达到 高 峰 ， 然 后 很 快 
降解 。 这 表明 Unit 1, 2 和 3 均 是 可 表达 的 功能 基因 。 全 此 可 知 。sarcotoxin 下 抗菌 肽 至 少 
包含 4 个 基因 。 由 于 对 染色 眉 组 基因 的 Southern 杂交 还 显示 1 个 尚未 鉴定 出 的 阳性 谱 带 ， 
表明 sarcoroxin 下 基因 组 可 能 还 有 其 他 相似 基因 的 存在 。 

由 于 这 3 个 基因 是 在 幼虫 伤害 后 同步 表达 ， 因 此 在 各 自 的 5- 端 的 非 编码 区 一 定 存在 
着 1 个 相间 的 对 伤害 刺激 产生 反应 的 区 域 。 将 这 3 个 基因 $- 端 的 核 苷 酸 侧翼 区 输入 计算 
机 分 析 ， 以 引进 空格 获取 最 大 同 源 。 结 果 表明 这 些 基 因 虽 然 来 源 于 共同 的 祖辈 基因 ， 但 5- 
端的 非 编码 区 的 变异 比 编码 区 要 大 得 多 , 存在 着 许多 缺失 有 段 和 插入 段 。 上 尽管 如 此 ， 从 36 到 
59 位 共有 工段 高 度 保守 的 序列 。 虽 然 至 今 仍 不 知道 这 1 序列 的 其 体 功能 ， 全 它 元 疑 是 sar- 
cotoxin I 基因 表达 的 控制 区 域 (图 9-24)。 
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7180 -170 -160 -150 
Unit 1 GCAGACTTTAAT TAAAATTT TGTTITTATGCT TITAAAGA AAATACCCTG 
Unit 2 G AAATTGTATTATAASAATTAAACAAATATTICTAGICTATTAAAAGACACTCAATTA C 
Unit 3 GCAGACTTTAAT TAAAAATT TGTTTITATGCT TTTGAAGACGCTTACTTACGCTG 
ee SEEE eR px ook + mk 
~140 -130 -120 -110 -100 -90 -80 
CAGAAGTAAATCACCTTTTATGATAATAATAATCTATGTTGTTGGGTAATTCCCTGATAATTTA 
TAG GTTCTTCCCC ATCAACAT GTGCAAG GAAATACTGC 
TAGAAGTAAATCCCCTITTATGATAATAAT TICTTTGITGITGGGTTATICC 
eek ee ek * kee 
-70 -60 -50 -40 -30 -20 


AATTGAAAGAGAAGCGTAACTGATAACAACAAGATCTCAATTGAGTATAAAAGCTTATGCGGTA 
AACAACTGATAACAACAAAATCTCAATTGAGTATAAAAGTCACTGCAACA 
AGTAACTGATAACAACAAAATCTCAATGGAGTATAAAAGTCACTGCAACA, 


FERE akk akok kk 
-10 +1 PERTRA TATA E 
CCAATAAGCAGCATCAGTT 

GAGATAATCAACATCAGTT 

GAGATAATCAACATCAGTT 


kk ree 


mr 


图 9 24 sarcotoxin DEARER SAAE A] 
《 编 寻 以 Umt ! PRR RE, 9 de EME 
(Kenai $, 1990) 


4.3 双 直 抗菌 肽 基因 
Wicker % (1990) 用 限制 性 内 切 酶 EcoR1 和 BamHI 前 切 经 处 理 的 果 蝎 染色 体 DNA ， 
电泳 后 用 diptericin B 的 CDNA 杂交 , 结果 在 电泳 图 谱 上 只 具有 1 条 谱 带 , 表明 diptericin B 


HERRER, APER DNA 与 果 蝇 幼虫 唾 腺 多 线 染 色 体 杂交 后 ， 在 第 二 染色 体 右 臂 的 
56 A 处 可 见 单个 杂交 信号 。 


4.4 BMRBKAR 














用 hymenoptaecin 的 特异 性 探 针 进 行 Northern 杂交 ， 分 析 mRNA 的 表达 ,结果 表明 
hymenoptaecin 为 单 拷贝 ， 长 度 为 900bp。 
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动物 为 胚胎 提供 必要 的 营养 有 两 种 基本 方式 ， 输送 式 (ca- 
nering) MAHA (box-lunch)。 前 省 为 胎生 动物 所 采用 ,村 体 
通过 血液 不 断 为 胚胎 提供 弗 养 直至 胚胎 发 育 结束 ; 后 者 由 坪 体 1 
次 性 将 养料 包装 在 卵 内 ， 按 程序 释 出 养料 满足 胚胎 发 育 的 需要 。 
采用 后 者 的 是 孵 生 的 无 次 椎 动物 稍 椎 动物 ， 约 占 整 个 动物 种 类 
的 70% (Postlethwait & Giogi，1985)。 如 此 众多 的 动物 采用 盒 
饭 式 供给 方式 ,已 越 来 越 多 地 受 公 研 究 者 的 重视 。 能 虫 见 属 典 型 
的 盒饭 式 ， 含 有 大 量 蛋 白质 。 它 们 大 多 由 卵巢 以 外 的 纽 织 合 
发 育 中 的 卵 母 细胞 有 程序 地 进行 选择 性 摄取 。 卵 黄 蛋 白 的 合成 、 
摄取 和 利用 已 成 为 昆虫 生理 学 与 发 育 生理 学 的 重要 研究 内 容 ， 用 
来 测 述 旦 折合 成 的 基因 表达 和 和 蛋白 项 的 摄取 以 及 降解 机 制 。 近 年 
来 又 从 昆虫 中 先后 测定 与 纯化 出 多 种 卵黄 蛋白 受 体 和 卵 内 恒 白 
酶 ， 它 们 在 卵黄 摄 和 信和 利用 过 程 中 承担 了 十 分 重要 的 作用 。 本 章 
全 面 介绍 钊 黄 蛋 白 、 卵 黄 蛋 白 受 体 和 卵黄 和 白 酶 以 及 卵黄 蛋白 的 
全 成、 贮存、 摄 和 信和 降解 作用 。 
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昆虫 孵 内 党 白质 - 般 在 脂肪 体内 合成 ， 释 入 血 淋 巴 的 称 为 路 
黄 原 蛋白 (vitellogenin，Vg)}， 在 卵 母 细胞 内 则 称 为 卵黄 蛋 握 
(vitellin, Vn 或 Vt)， 最 初 是 由 Telfer 在 1954 发 现 的 。 他 在 研究 
{EH LEK BR CAyalophora cecropia) 时 ， 鉴 定 了 上 种 雄性 特异 
ÆA (female specific protein, FSP), 1969 年 由 Pan 等 命名 为 卵 
WBA. Ve 在 绝 大 多 数 的 昆虫 中 具有 相似 的 分 子 量 、 氨 基 酸 
组 成 及 免疫 特性 ， 它 由 脂肪 体 合成 后 分 泌 到 血 淋 巴 中 ， 被 卵 母 细 
胞 选择 性 摄取 后 成 为 Vn。Vn 可 能 由 糖 基 和 脂 基 进 行 了 修饰 ， 
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此 Vn 和 Vg 在 脂 类 和 碳水 化 合 物 组 成 上 有 微细 的 差别 。Pounes 等 1979 发 现 高 等 双 翅 目 屁 
贝 的 卵黄 蛋白 与 其 他 昆虫 的 Vg 有 许多 不 同 之 处 。 因 此 又 将 它们 命名 为 “yolk protein” 道 
常 简 写成 “YP”。 

COB HEP, MEE MPEP OW Vg， 并 对 趴 性 激素 的 刺激 作出 反应 。 昆虫 的 
奴 虫 一 般 不 能 合成 Vg。 但 Mundall 等 (1979)，Kambyscllis (1977), Dhadialla and Wyatt 
(1981), Chalaye (1979) 已 分 别 在 昆 出 4 个 目的 雄 虫 中 诱导 产生 了 Vg, Yamashita 和 Irie 
(1980) EMRE (Bombyx mori) 的 卯 和 胚胎 能 在 雄性 环境 中 存活 和 和 发育， 甚至 可 以 孵 
化 ， 而 不 需要 肉 性 特异 性 蛋白 Vg。 这 一 发 现 说 明 其 他 来 源 的 特异 性 蛋白 和 非 崔 性 特异 性 
蛋 自 由 能 起 到 孵 黄 蛋 白质 的 作用 ， 也 就 是 说 在 昆虫 的 卵黄 中 ， 除 峻 性 特异 性 蛋白 外 ， 还 有 
其 他 的 蛋白 质 在 胚胎 发 育 中 也 起 着 很 重要 的 必用。 此 外 ， 担 负 脂 类 运送 的 载 脂 蛋 白 ， 在 煞 
黄 中 虽然 量 很 少 , 供 也 十 分 重要 。 

孵 黄 蛋 白 以 均一 的 颗粒 分 布 在 昆虫 的 中 卵黄 区 ， 锯 的 外 周 分 布 较 少 。 在 急 细 胞 分 列 
时 ， 中 心 孵 黄 区 不 参与 分 裂 ， 被 胚 盘 的 上 皮 所 包围 。 因 而 ， 孵 黄 与 由 它 供给 营养 的 组 织 之 
间 有 所 分 隔 。 胚 胎 发 育 时 ， 孵 内 蛋白 酶 开始 活化 ， 水 解 贮存 蛋白 ， 为 肽 胎 提 供 发 痛 所 需 的 
氨基 酸 、 脂 类 、 维 生 素 和 矿物 质 。 昆虫 胚胎 从 卵黄 蛋白 中 得 到 这 些 营 养 ,但 不 像 峭 检 动 物 
湛 要 大 量 的 合 离 子 和 磷酸 根 离子 。 屁 虫 的 孵 黄 疏 白 总 结 起 来 有 以 下 几 方 面 功 能 :外 为 凸 胎 
发 育 提供 莹 养 ， @@ 孵 黄 和 蛋白 中 的 载 脂 蛋 白 〈 非 肉 性 特异 性 蛋白 ) 在 血 淋 巴 运输 碳水 化 合 
物 、 胆 少 醇 和 甘油 二 酯 时 作为 载体 ; 加 卵黄 也 是 核糖 体 和 核糖 核 蛋 白 的 贮存 库 。 


1 结构 


早期 报道 认为 昆虫 的 卵黄 蛋白 有 100 x 10u 和 50 x 103u 两 个 亚 单位 。 后 来 证 实 这 
些 亚 单位 是 200 ~ 260 X 103u 大 分 子 的 水 解 蛋白 片段 (Koeppe 4, 1976). Bownes 
(1979), Barnett $Æ (1980) 研究 发 现 ， 黄 猩猩 果 蝇 (Drosnphila melanogaster) 的 卵黄 蛋 
白 有 YP YP) 与 YP; 三 种 组 分 ， 由 3 个 连锁 基因 控制 ， 每 个 密码 组 可 控制 1 个 约 50 x 
10u 的 肽 链 。 蝇 类 不 同 于 一 般 昆虫 ， 它 的 Vg 与 哺乳 动物 的 二 酰基 甘油 脂 降 的 氨基 酸 序 列 
相似 。 因 此 高 等 双 读 上 月 昆虫 的 孵 黄 蛋 白 属 特殊 的 类 群 ， 称 为 YP 而 不 称 Vg 是 有 其 道理 的 。 

VRB AG, SA A ERE (BF vitelin， 在 卵 内 呈 晶 体 状 )， 卵 特异 蛋 
FI (egg specific proteins, ESP) 和 其 他 蛋白 (如 30x 103u) 蛋白 3 类 。 它们 分 别 占 卵 化 白 
的 40%、25% 和 35%。 此 外 ， 还 有 一 部 分 为 载 脂 蛋白 〈lipophorin，LP)。 


1.1 PERE GORA FF 


20 世纪 90 4ER, Bh MEANY Vg 的 氨基 酸 序列 研究 有 了 很 大 的 发 展 。 棉 铃 象 
甲 (Trewitt $, 1992), REPS (Chen $, 1994), KÆ (Yano 3, 1994), AR 
(Hiremath Lewtoma, 1997), #8842 8% (Athalia rosae) (Nose %, 1997) A A oe 
(Pimpha nipponica) (Nose $, 1997) 等 多 种 昆虫 的 Vg 基本 结构 的 氨基 酸 序列 都 有 了 详 
细 的 报道 (图 10-1) 。 

Sappington 和 Raikhel (1998) 将 6 HAL, WRB AMAT, HERES 
的 同 源 性 发 现 ， 除 胡 峰 以 外 ,昆虫 Vg 的 结构 是 酶 切 而 成 的 2 个 亚 单 位 ， 酶 切 位 点 是 (R 
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WIA 
1 
RYRRDNLA 。 N- 连 接 SRE EA 
tt tr F 
ET 大 亚 单位 Po 
NH: er 1680 个 氨基 酸 coon 
a RAA RES RRR 
i Ri TR mt 


Ki 昆虫 孵 黄 原 蛋白 的 结构 示意 图 
X) X (RAK) RÈ RXXR, AL MAH BUT, BRAT PR (subtilisin) MÆ 
白 转 化 酶 进行 鉴定 的 。 在 4 种 Vg 中 ， 酶 切 点 在 Vg 前 体 NOR SRP, 531 PRERE 
C 末 端 附近 ， 从 多 重 Vg 序列 比较 中 还 可 以 发 现 ， 矿 切 点 的 变化 不 是 由 于 外 显 子 的 位 移 ， 
而 是 通过 氨基 酸 序列 的 位 点 禾 饰 发 牛 的 。 胡 蜂 的 Vg 前 体 并 不 酶 切 ， 在 它 的 祖先 酶 切 位 点 
上 ，RXRR 序列 已 经 变 成 LYRR， 从 而 不 再 为 转化 酶 所 识别 。 


1.2 KHARE 


太 多 数 消 椎 动物 和 昆虫 的 Vg 原始 结构 中 ， 有 1 一 3 个 丝氨酸 残 基 的 长 链 区 。 在 6 种 
WE Veh, A3IMSLARK. REMEMPSA IH, HREAS 个 ， 姬 蜂 中 只 有 
1 个 富 丝氨酸 区 HATER, KEAMERKE HEME), BREK. ESR 
的 Vg 中 也 包涵 { 个 聚 丝氨酸 或 高 磷 蛋 白 区 ， 从 它 的 编码 在 前 体 中 的 位 置 来 在， 似乎 与 屁 
忠 的 丝氨酸 区 无 同 源 性 。 丝 氨 酸 区 的 产生 ， 是 通过 丝氨酸 编码 的 扩 增 形成 的 ， 因 此 它 的 进 
化 速率 快 于 其 他 基因 。 

聚 丝氨酸 区 的 作用 还 不 十 分 清楚 ， 可 能 是 作为 激酶 的 底 物 存在 的 。 益 检 动 物 的 孵 黄 高 
REAR ERMC, REAR KER, SERRA, HR Vg 的 溶解 
度 或 提供 一 个 整合 金属 离子 《如 钻 离 子 、 铁 离子 ) Ko Vg 的 去 磷酸 化 ， 会 引起 卵 址 细胞 
对 它们 的 摄 人 减少 。 由 于 VgR 能 识别 更 酸化 残 其 ， 因 此 ， 磷 酸化 对 Vg 的 摄取 或 保持 三 
SRSA EA RB Veg tii A A PH- BERAE a AER Ak e E A KE E 
(LaFleur 等 1995, Chen 等 1997). 


1.3 Vg 前 体 切 除 的 位 点 


KRSM APNE Ve, CARVIN RR 2 个 亚 单位 。 酶 切 位 点 的 主题 是 
(RK) X (RX) 或 RXXR。 直 类 枯草 杆 历 有 蛋白 内 酶 作为 转化 酶 能 作出 特异 性 识别 、 另 
外 ， 该 族 和 蛋白 内 酶 的 最 佳 识别 ,需要 记 折 看 的 引导 或 后 导 。 伊 蚊 脂肪 体 特异 性 转化 酶 已 经 
得 到 克隆 和 测序 ， 它 在 离 体 的 转录 /翻译 系统 中 ， 与 伊 蚊 Vg 协同 表达 ， 以 协调 转化 酶 对 
Vg MIRRI. PROREGE (VO 的 基本 结构 与 人 和 果 蝇 furins 以 及 另 1 种 转 
化 酶 dKLIP-1 AL, PRCA VC 和 果 蝇 转化 酶 的 天 然 结构 不 同 ， 推 测 蚊 子 的 VC 自动 活化 
的 切除 位 点 是 1 RE ER RAKRU-RPKRS, 


1.4 进化 与 同 源 性 
系统 发 育 分 析 表 明 ， 家 柱 和 和 舞 毒 蛾 两 者 的 Vg 有 密切 关系 ， 它 们 切除 点 的 变动 不 是 区 
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位 移动 的 结果 。 虽 然 一 般 认为 线虫 是 很 原始 的 进化 单位 ,但 昆虫 的 Vg 的 分 化 ， 看 来 这 在 
ARAMA Vg 分 化 之 前 就 已 经 产生 了 。 这 种 蛋白 质 的 演化 与 系统 分 类 之 间 的 矛盾 是 
由 于 各 种 Vg 系统 中 不 同 的 进化 速率 造成 的 ; 或 者 是 等 位 基因 随机 的 谱系 重 排 的 结果 ， 导 
致 分 类 与 基因 树 同 时 分 化 。 喇 基因 分 化 总 是 出 现在 分 类 学 特异 性 分 化 之 前 。 序 列 比较 和 分 
类 系统 分 析 也 证 明 哺 乳 动 物 丝氨酸 蛋白 脱 辅 基 脂 蛋 白 B-100 【主要 蛋白 组 分 为 低 密 度 脂 蛋 
A (LDL) 和 LDL 受 体 的 其 他 本体 】 蚌 由 Vg 的 祖先 演化 来 的 。 

最 近 Hagedorn 等 《1998) 以 经 过 选择 的 高 等 双 直 日 的 YP 序列 进行 了 多 重 比 较 分 析 ， 
认为 YP 和 Vg 有 1 个 共同 的 近亲 宜 先 ， 并 存在 趋同 进化 现象 。 序 列 中 严格 保存 的 Gly、 
Pro 或 Cys 等 主要 氨基 酸 ， 能 决定 它们 的 二 级 结构 。Chen 等 (1997) 指出 ， Eih, kA 
THES Ve 之 问 存在 同 源 性 ， 在 YP400 + 位 置 上 ， 残 基 超过 半数 的 是 Gly、Pro 或 
Cys， 只 有 2 个 Pro 残 基 是 保 宁 的 ， 机 素 不 超过 2.72。 这 些 试验 结 果 与 YP 和 Vg 相关 的 假 
设 不 符 。 

相反 ，Hagedom 的 蛋白 序列 统计 比较 表明 ，YP 和 Vg P E >50% 的 朴 水 性 氨基 酸 
(Len, le, Val, Met, Phe 相 结合 的 ) 和 亲 水 性 氮 基 酸 (Arg, Asp, Asn, Glu, Lys 相 结 
合 的 )。 在 序列 中 含有 很 多 亲 水 脂 的 -螺旋 的 特征 。 朴 水 与 亲 水 表面 分 别 与 脂 类 和 水 相互 
作用 ， 外 表面 有 很 多 变异 。 亲 水 与 朴 水 残 基 的 周期 性 出 现 ， 其 序列 形成 1 个 亲 水 脂 螺 旋 ， 
结果 其 相似 性 高 于 预计 的 无 关 蛋 白 组 中 的 序列 ， 从 功能 区 域 中 比较 螺旋 结构 时 可 以 发 现 ， 
YP 和 Vg 同 起 源 的 可 能 性 较 小 、 


2 ”卵黄 原 蛋 白 的 性 质 


Bamett. 等 《1980) 曾 对 17 种 昆虫 纯化 的 卵黄 原 蛋 白 及 其 炎 单 位 的 结构 分 子 量 进行 
了 比较 (X 10-1)。 



































表 10-1 Vg 和 vn 的 分 子 量 及 亚 基 组 成 














AFR (1x 103u) HAR (%) 
ERM 卵黄 党 白质 KAMA 前 体 亚 单位 本 

类 型 “A Ea 大 不 # id 
EAH 
Blattella germana Ve 652 250 160~ 100 50 15 7 
Leucapheae maderae Vg 559 179 --260 118 57 7 8 
Periplaneta americana Vn 440 — 140~135 62/59 一 一 
SAE 
Locusta migratoria Vg 550 265~250 120 53 8 11 
"88 
Oncopeltus fasciatus Vn 470 一 160 60 一 SS 一 一 
Rhadnins prolixus Vn 460 一 160* 一 160- 59~ 50 一 一 
LET] 
Hyalophora cecropia Vg 516 220 180 47 9 L 
Philosamia cynthia Vg 500 一 i20 55 一 一 
Bombya mori Vn 440 一 180 42 73 
Manduca sexta Vg 260 一 180 50 il 


tiullerza mellonella 159 74/44/37 











第 一 节 结构 与 性 质 319 














(8) 
ATR (1100) MERE (w) 
ERAR RR 。 天 然 卵黄 前 体 亚 单位 x 六 
类 型 aa Ra 大 小 
ue 
Tenebrio molitor Vn 460 204 160 - 143 56-45 — 一 
Anthonumous grandis 
DAB 
Drosophila melanogaster Va 190 45-46 无 44~46 =- 8 
Cull phora ervthrocephala Vn 210 一 无 46-51 一 - 
Lucilia cuprina Vn 190 一 无 49/47 45 一 一 
Aedes aegypti Vg 350 170* 170 176 无 == 一 
BHA 
Apis mellifera Ve NO 190 190 x 一 一 





资料 来 源 Barnett 等 (1980》 

在 研究 过 的 大 多 数 昆虫 种 类 中 ，Vg 都 含 2 个 或 2 个 以 上 的 业 单 位 ， 仅 少数 种 类 为 1 
PEA, RAPT RRR NRE A, CARA EERE RK, KAH FR 
(210~652) x 10°u RH (200~700) x10u. 其 中 大 的 亚 单位 (150 ~200) x10364， 小 
的 《40~65) x103u。 简单 地 说 ， 极 大 多 数 屁 虫 的 卵黄 原 绰 白 由 150 x 10>u 和 65 x 103u2 
个 亚 单 们 组成。 例如， 家蚕 的 卵黄 原 蛋白 是 | 种 球形 分 子 ， 天 然 分 了 量 440x108, hE 
质 四 素 体 组 成 ,2 个 大 亚 单位 形成 “ 重 链 (heavy chain，VH)”，2 个 小 亚 单位 形成 “ 轻 链 
(light chain VL)”， 大 小 亚 单位 分 子 量 分 别 为 180 x 108u 和 42x103u (Izumi # 1980). Ve 
和 Vn 之 问 除了 脂 的 组 成 有 区 别 以 外 ， 后 者 还 进一步 磷酸 化 ， 其 他 结构 无 明 最 差异。 高 等 
双 芋 目 昆 虫 的 卵黄 蛋白 有 很 大 特异 性 ，-- 般 有 2 一 5 个 互 不 相同 的 亚 单位 组 成 ， 每 个 亚 单 
位 的 分 子 量 (44 一 51) x103u。 

Ve 的 等 电 点 范围 pH6.1 一 6.3。 由 不 同 的 亚 单位 组 成 的 V， 上 共有 多 种 物理 性 质 。 例 
SU, AG BLAME (Leucophaea maderae) 的 Vn 具有 14 Fl 28S (Dejmal and Brookes, 
1972) 2 HULME RB, HR (Blattella germanica ) 的 Vn 沉降 系数 为 18 和 31S 
(Storella, and Kunkel，1979)， 辐 时 存在 免疫 及 电泳 差异 ， 如 细 腰 湿 木 白蚁 ( Zootermo- 
psis angusticollis), R CDorosophila sp.) RUERSE (Acheta domesticus) 等 都 有 类 似 情况 。 

用 Vg 抗体 测定 Vg 各 亚 单位 在 天 然 分 子 中 的 相对 位 置 表明 ， 在 烟草 天 蛾 中 小 单位 脱 
MERA (apo Ve-) 存在 于 天 然 Vg 分 子 内 部 ， 因 此 ，apo Vg -下 抗体 不 与 Vg 或 apo 
Vg ` 工 的 大 亚 单位 产生 反应 ， 而 抗体 在 Vg apo Vg -IZRAZE WR, RBG 
RAR Vg 亚 单位 单 克 隆 抗 体 对 天 然 分子 产 生 交互 反应 ， 说 明 这 两 种 亚 单位 多 暴露 在 傅 水 
环境 中 。 

在 Vg 和 Vn 中 ,含有 1% 一 14% 的 糖 类 ，6% ~ 16% 的 脂 类 及 大 约 84% fy AEM, 
Vg 和 Vn 中 高 甘露 糖 (high mannose) 是 十 分 保守 的 结构 ， 这 是 保持 其 功能 所 必需 的 。 高 
甘露 糖 侧 链 对 卵 母 细胞 膜 受 体 识别 Vg 具有 重要 作用 ， 它 引导 Vg 进 人 组 胞 膜 ， 从 而 形成 
被 膜 小 泡 或 溶 酶 体 ，Vg 中 的 糖 类 还 保证 了 Ve ERR LOWRIE, OEE wat 
RR. Ve PHM ROE PEE. HERRES. Ve AREAS, SRA, A 
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此 ，Vn 中 含有 的 脂 类 较 Vg >, Ve PRARAMKLARMFAM, PHAM SAR 
低 ， 和 一 般 血 淋巴 蛋白 相似 。 

RATHI Vg 和 Vn 的 2 个 亚 单位 ,分 子 基 分 别 为 200 x 103u 和 65x 107u, LER 
HES, BREE, WHS, AUR Ee . AWENA, WE 
ARARE PIA AMA EE, WH IRS tE. RA Vg 中 含有 3% 的 甘露 
精 ， 以 具 价 键 与 天 冬令 酸 残 二 连接 。 各 种 Vg 与 Vn 对 BN 乙酰 胺 基 葡 萄 糖 酶 H (Endo-H) 
部 很 敏感 ， 说 明 糖 基 均 属 高 慎 露 糖 型 ， 并 不 形成 共 价 甸 复 合体 窒 糖 ， 无 论 在 脂肪 体内 后 翻 
详 过 程 中 或 者 卵 母 细胞 内 否 之 后 部 是 如 此 - 

SAA OR AUR RSC ILE Vg， 经 脱脂 或 用 Endo-H 处 理 以 后 , 在 Vg PENDE 
的 磷酸 ， 说 明 磷酸 是 与 Vg 中 氨基 酸 结 合 的 ; ERM, BAR, eee EE 
FLORAL, ELS BLAS AT MR 

黄 狸 独 果 蝇 和 埃及 伊 蚊 中 Vg RE BA RUE AL PE, Ror ABR ap 
属 普遍 现象 。 


3 卵黄 蛋 自 的 前 体 与 载 脂 蛋白 


cDNA 的 克隆 和 基因 序列 的 获得 ， 加 深 了 对 昆虫 镀 黄 蛋白 质 结 构 的 了 解 。 在 家 下 中 ， 
从 卵黄 发 生 期 峻 中 的 脂肪 体 mRNA 中 ， 用 特异 性 VH 与 VL 抗体 ， 对 构建 的 表达 文库 
进行 筛选 ， 获 得 了 cDNA 克隆 系列 。 这 些 cDNA 克隆 的 限制 性 基因 定位 分 析 表明 ， 所 有 的 
拘 隆 是 彼此 重 登 的 。 进 一 步 用 与 脂肪 体 mRNA 与 cDNA BRAT SURE (Northem) 杂交 结 
RUER, ONS A MME AY, #4 6kb RNA 与 所 有 cDNA 克隆 的 杂交 ， 并 从 铺 合 的 
各 cDNA 的 核 背 序列 推导 出 单个 编码 1 782 SAS TP RC HEA. 

推导 的 氨基 酸 序列 中 ,在 11 个 屋 水 性 残 基 之 后 有 一 个 正 电 荷 的 氨基 酸 林 端 (Met- 
Arg), RERE | 个 跨 膜 的 信号 序 列 。 从 脉冲 标记 试验 利 离 体 翻译 的 研究 结果 来 看 ， 家 
HOW URE SWB Re BAY mRAN 编码 的 。 然 而 ， 根 据 化 学 测定 结果 ， 从 
主要 结构 上 VH 和 VL 的 氨基 酸 林 端 序列 表明 ， 两 个 亚 单位 起 源 于 分 子 量 200 x 103u 的 单 
-前 体 肽 ， 在 卵黄 发 生 期 ， 肉 虫 体内 脂 腑 体 微粒 体 中 与 VH 和 VL 的 抗体 都 能 产生 反应 。 

在 推测 入 黄 原 蛋 白 前 体 的 主要 结构 中 ， 丝 氨基 残 基 群 位 于 两 个 十 分 接近 的 氨基 酸 区 域 
内 ， 在 鸡 与 爪 虹 (Xenopus laevis) 的 卵黄 蛋白 中 ， 磷 酸化 的 丝氨酸 残 基 集 中 在 卵黄 高 柳 
EA (phosvitin) 部 分 。 在 家 乔 和 冰 椎 动物 的 卵黄 蛋白 之 间 没 有 发 现 主要 结构 上 的 相似 
性 。 在 众多 的 种 类 中 ， 丝 氨 酸 成 君 对称 地 位 于 卵黄 原 蛋 白 前 体 的 切除 点 两 侧 ,、 它 们 的 出 现 
可 以 说 明 卵 生动 物 后 期 转译 过 程 中 一 些 机制 。 

昆虫 的 旬 黄 原 蛋白 虽然 是 经 过 脂 化 的 ， 而 且 含 鹏 量 很 高 ， 但 它 在 卵 的 总 脂 含 量 中 并 不 
高 。 卵 细胞 与 各 种 组 织 之 间 的 脂 类 运送 都 由 载 脂 重 白 (lipoprotein，LP) 承担 。LP 的 比重 
较 轻 ， 通 常 分 为 低 密 度 载 脂 蛋 白 (lowdensity lipoprotein, LDLP), 6% E ue #4 
(highdensity lipoprotein, HDLP) # tk $ 4 HE @ IH Æ A ( veryhihgdensity lipoprotein, 
VHDLP) 3#, EAT RET. TAN, PFS 245 x 103u、78 x 1034 和 
18.3% 10°u (#8 10-2), 





























4 ” 滤 泡 特异 性 蛋白 


由 于 Vg 在 孵 内 含量 卡 富 ， 击 划 容 易 纯化 ， 因 此 ， 早 期 很 多 研究 工作 均 集 中 在 Vg 方 
面 。 近 年 来 随 荐 重 白 质 分 离 技 术 的 进步 和 分 了 生物 学 的 发 展 ， 人 研究 者 下 始 探 索 Vg 以 外 的 
卵 内 蛋白 质 ， 忆 经 先后 纯化 和 鉴定 了 家 发 的 30kDa ERA MRE. MERE 
Ag PE A Ee FR FETE CO AE (microvitellgenin mVg), KEW 21 x 10u SEPT, € 
ACT PERT A EE A 7 CE 10-2). 

R102 几 种 与 Vg 相关 的 卵 内 蛋白 质 








fees HE eat are ao 合成 部 位 
: i axi _! ee 
SUG YPI-¥ 44~51 
MTKR 做 多 黄 原 看 站 (mVE) 
MWA 1 (FSP 1) 业 单 位 6S HME, WERE AB HL A He 
MANERA (FPD) WO ane 
xe SEERA (ESM ao TEME AME Wm 
30kDa WHEY » K ME mw 
LAR | RIE (PVg) 70 DERLAM 
RPEN (LP) 
REERKEO 《LDLP) 25 BREL (apo 1) 
mS IEEE At (DLE) 8 BAA I (apo I) 
RABEREEA (VHP) 18.38 BAPEN Capo I) 
Kane SHUNT EOD REAR YP4 37 MAE ME, BRIE ERLAR 
滤 泡 特异 性 卵黄 蛋白 YP2 44 EAU Ke 








itih, MARR AR F RS, WAA EERE LIAS (bombyx cysteine proteinases, 
BCP) FRE Pay RAE BS (VCP) 等 ， 这 些 蛋 白质 均 产 生 于 脂肪 体内 。， 

HALA RMR REY (paravitellogenin) MREP HAEE 30x 103u 的 卵 特 
HIRA (egg specific protcin，ESP)， 都 是 滤 泡 细胞 合成 的 ， 在 肾 中 期 沉积 到 卵细胞 中 。 
从 烟草 天 蛾 中 也 分 离 到 两 种 滤 泡 特异 蛋白 follicle-specific proteins, FSP). 它们 唯一 的 合 
成 部 位 是 发 育 中 的 滤 泡 细胞 ， 出 现 于 入 侠 细 胞 结束 多 黄 原 佛 白 的 内 天 而 卵 壳 尚未 形成 的 时 
候 。 烟 草 天 蛾 的 1 种 FSP-1， 分 了 最 130 103u， 由 2 个 65x103u MEA, AEFI 
经 过 糖 基 化 与 磅 酸化 。 另 1 种 FSP[ 由 140x 10u 与 35x 103u 两 个 亚 单位 组 成 ， 只 有 糖 基 
HTT A PB. FARE AR NY mVg 中 没有 任何 辅 基 化 。ESP 的 1 889bp cDNA 已 被 克隆 
和 测序 ， 在 cDNA 中 含有 1 677bp 以 及 5 内 部 编码 区 或 3” 非 编码 区 ， 推 测 氨 基 酸 序列 
中 有 一 个 锌 结合 区 。 

Shirk (1987) 和 Raiaratnam (1996) 报道 ,大 螨 蜡 有 4 种 卵黄 原 蛋 请 (YP1-4)， 共 
中 YP1 和 YP3 由 脂肪 体 合成 ， 而 YP2 和 YP4 由 滤 泡 细胞 合成 ， 也 属 滤 泡 特异 性 蛋白 。 
YP4 cDNA 克隆 表明 ， 有 1050~1 100bp， 蛋 白质 分 子 量 37 x 134u， 与 双 基 日 YPS 相似 ， 
这 在 鳞 翅 目 屁 虫 内 是 非常 特殊 的 。 

30kDa 蛋白 作为 家 看 的 第 2 种 主要 蛋白 ， 都 是 脂 化 和 糖 基 化 的 ， 而 且 又 是 磷酸 化 的 ， 
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淋巴 中 。30kDa 蛋白 至 少 有 5 种 组 分 ， 它 们 之 间 分 子 基 氨基 酸 序列 和 代谢 方式 比较 相似 
(Zhen 等 1986，Sakai 等 1988)，mRNA 已 由 Sakai (1988) MRÆ 5 龄 幼虫 中 期 脂肪 体 中 
分 离 到 ，mRNA 长 700 一 900bp、 带 有 一 个 相对 较 短 的 5 翻译 区 和 poly A GREIF) Æ 
BE, M cDNA 序列 推导 不 同 的 亚 单位 ， 主 要 结构 间 有 65% ~ 90% 的 相似 性 ，20 个 残 基 
(起 始 于 Met-Lys 或 Met-Arg) 的 信 导 区 可 能 是 高 度 变 化 的 ， 在 30kDa 蛋白 与 卵黄 原 蛋 白 
业 单 位 之 问 ， 主 要 结构 无 相似 性 。 

AGH Zee et, S ESP, Vn 和 30kDa 和 蛋白 均 由 特异 性 华 白 眩 水 解 ， 为 胚胎 提供 各 种 
ALB. 


第 二 节 ” 孵 黄 蛋白 的 基因 及 其 表达 


ERAH ve 基因 根据 亚 基 分 子 基 分 为 3 种 类 型 : 第 -种 为 含 180 x 1034 和 50 x 
Iu 2 种 亚 单位 的 基因 。 原 始 昆 虫 及 现存 大 多 数 种 类 (如 飞 蜂 ) 的 Vg 基因 所 转录 的 Vg, 
原始 分 子 量 为 (200 一 250 ) x 103w 第 二 种 是 膜 想 日 及 低 等 双 起 日 昆虫 (如 埃及 仍 坟 )， 
Ve 基因 中 编码 小 亚 单位 的 部 分 缺乏 或 不 表达 ， 只 有 编码 大 亚 单位 的 那 -部 分 具有 转录 活 
性 ， 丙 此 只 有 一 个 大 亚 单位 组 分 ; ROXAS (MPR, KM), Ve 基因 纺 
码 大 亚 单位 前 一 部 分 缺失 或 失去 表达 活性 ， 只 编码 小 亚 单位 。 在 各 种 型 中 ， 可 能 会 出 现 复 
增 或 突变 ， 产 生 不 同 大 小 的 活性 基因 及 其 产物 。 


1 基因 定位 与 结构 


家 看 卵黄 原 蛋 白 的 基因 克隆 已 通过 cDNA 探 针 的 第 选 ， 从 基因 文库 中 分 离 得 到 。 从 
cDNA 与 基因 克隆 之 间 的 序列 进行 比较 ， 显 示 出 卵黄 原 蛋 器 基 因 长 度 达到 染色 体 中 DNA 
的 13kb 区 ， 由 带 4 个 不 同 长 度 的 内 合子 的 5 个 外 显 子 组 成 ， 得 自 礁 虫 和 雌 虫 晤 中 的 基因 
H DNA MRE RRA, RAL RL, TATA 区 位 十 转录 起 始点 30bp 
的 上 游 。 

30kDa 蛋白 基因 在 染色 体 | 的 位 点 ,已 经 通过 重组 分 析 ， 定 位 于 染色 体 20 上 ， 邻 近 
白 箱 半 透明 基因 《hoarfrost translucent gene)。 各 个 基因 的 克隆 序列 证 明 ， 染 色 体 DNA 的 
4Skb 区 同一 方位 有 3 个 30kDa 蛋白 上 基因， 相互 之 间 旺 离 约 10kb。 每 个 基因 有 1 个 短 的 第 
1 外 显 子 与 1 个 编码 蛋白 的 第 二 外 显 子 组 成 。 该 外 显 子 由 单个 700 ~800bp 的 内 含 子 所 分 
隔 。 烟 草 天 蛾 中 微 外 黄 原 蛋 白天 因 的 外 显 半 /内 含 于 组 成 以 及 恢 苷 酸 序列 与 30kDa 蛋白 的 
基因 相当 一 致 。 

在 飞 蝗 中 ， 两 个 对 卵黄 原 蛋 自 编 码 的 基因 (VgA 和 VgB) 已 得 到 克隆 。 VgA 和 VgB 
位 于 XX 染色 体 上 ， 分 别 长 12 和 10.5kb， 它 们 之 间 除 5， 未 端 以 外 ， 在 编码 区 有 部 分 同 小 
性 。 两 个 基因 含 几 个 内 含 子 为 6.3kb 的 mRAN BH, RE H 翻译 产物 
是 185kDa 蛋白 ， 从 两 个 基因 转录 起 始 位 点 500bp 上 游 ， 有 几 个 相似 的 阻 断 反 。 其 中 两 个 
与 蓝 同 卵 精 蛋白 基因 二 游 12bp 的 几 个 单位 相配 对 ， 该 基因 受到 保 幼 激素 的 调控 。VgA 和 
VgB 的 第 - ' 个 基因 外 显 子 分 别 为 56 和 58bp， 推 测 编码 成 为 10 个 氨基 酸 残 基 的 信号 序列 ， 
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它们 在 核酸 水 平 上 87% 是 完全 相同 的 。 交 义 杂交 试验 表明 ，VgA 和 VgB 的 编码 区 除 第 一 
外 显 子 以 外 ， 有 一 部 分 同 源 性 。 

在 黄 猩猩 果 蝇 中 ， 在 和 染色 体 上 有 3 种 卵黄 蛋白 质 (YP) 基因 ， 已 经 得 到 克隆 和 测 
序 。YP1、2 和 3 基因 分 别 编码 420 、442 和 439 个 氨基 酸 残 基 。3 种 蛋白 的 每 个 多 肽 对 之 
间 约 有 50% 是 相同 的 。YP1 和 YP2 基因 紧密 排列 成 头 一 头 相 连 ， 并 且 分 开 进 行 转 录 。 这 
此 基因 被 常见 的 1 227bp 启动 子 区 所 分 隔 。 该 启动 子 调节 性 别 和 组 织 特异 性 基因 的 表达 。 
YP3 RHA YP1 和 YP2 基因 至 少 有 106bp， 并 受 自 身 启 动 子 的 调节 。YP1 和 YP2 基因 的 
调节 作用 知道 得 比较 多 ， 有 两 个 蝇 化 因子 序列 在 卵 策 中 表达 ， 即 卵 烛 增强 子 OE1 与 OF2。 
OF | 区 正好 在 YP2 转录 起 始点 的 上 游 一 43 到 -343 位 点 上 ， 而 OF2 区 位 于 YP2 第 -个 外 
显 子 中 +4 到 +108 AL, CHIRI H YPI 的 表达 。 上 游 - 196 到 - 323 处 的 转录 启 
始点 ， 有 1 个 序列 称 为 脂肪 体 增强 子 (FBE) ， 涉 及 成 虫 脂肪 体 中 YPI 基因 正常 的 时 期 和 
性 别 的 特异 性 表达 。 

Rajaratnam (1996) 报道 了 大 晴 蝇 滤 泡 细胞 特异 性 卵黄 蛋白 YP4 的 cDNA 的 核酸 序 
Flo cDNA 的 长 度 约 960bp， 含 单 -开放 阅读 框架 ， 编 码 286 个 氨基 酸 的 多 肽 ， 带 上 有 1 个 
下 水 性 序列 和 2 个 糖 基 化 和 酷 氨 酸 硫 化 点 ， 编 码 产 和 后 孵 黄 蛋 白 YP4， 分 下 量 37 x 10?u。 
YP4 基因 是 单 拷贝 基因 ， 用 cDNA5” 和 和 3” 端 引物 进行 PCR 分 析 ， 表 明 YP4 基因 编码 区 
缺 内 含 子 。 


2 性 别 依赖 性 


昆虫 的 卵黄 蛋白 像 消 椎 动物 孵 黄 瑟 白 一 样 ， 是 后 物化 学 上 的 第 一 性 征 。 在 高 等 消 椎 动 
物 中 ， 第 二 性 征 的 表达 是 在 狂 激 素 控 制 下 进行 的 ， 而 在 昆虫 中 ， 尚 未 发 现 消 椎 动物 性 激素 
那样 的 性 特异 性 体液 因子 (sex-specifil humoral factor)。 晤 皮 笠 醇和 保 幼 激素 在 某 此 昆虫 
中 对 卵黄 原 蛋白 的 诱导 作用 已 经 具有 丰富 的 证 据 。 这 些 激素 是 对 两 性 都 起 作用 的 。 作 为 卵 
黄 发 生 的 诱导 因子 ， 它 们 对 脂肪 体 细 胞 来 说 只 在 特定 的 发 育 阶段 才能 被 识别 。 说 明 孵 黄 发 
生 的 内 性 属性 主要 决定 于 脂肪 体 细胞 的 自身 特征 ， 而 不 是 血 淋 巴 环境 的 作用 。 

在 家 辟 中 ， 血 淋巴 蛋白 二 型 性 表达 ， 主 要 决定 于 脂肪 细胞 中 的 性 染色 体 组 分 。 孵 黄 原 
蛋白 作为 1 个 主要 的 血 淋 巴 蛋白 ， 在 末 龄 幼虫 期 呈现 雌性 特异 性 表达 。Izumi 等 曾 用 性 贸 
广 突 变 体 来 验证 是 否 存在 性 特异 性 体液 因子 ， 如 果 存在 的 话 是 否 与 SP1 和 Vg -起 参与 性 
的 表达 。 他 们 利用 的 是 家 熏 MOKO 品系 ， 该 品系 在 常 染 色 体 上 有 突变 体 mo 基因 。 带 有 
纯 合 的 mo 基因 的 肉 虫 ， 在 成 熟 过 程 中 约 有 30% 的 卵 受 影响 ， 保 持 带 原核 的 第 一 极 体 。 在 
受精 时 ， 极 体 和 原核 各 自 携带 不 同 的 性 染色 体 (ZEW) 与 通常 带 有 之 染色 体 的 精子 形成 
syrcharions, HI 2 个 双 极 核 与 1 对 syrcharions， 分裂 生成 两 性 嵌 合 体 。 

从 单个 性 镶嵌 的 末 龄 幼虫 上 ， 解剖 出 部 分 脂肪 体 组 织 ， 分 别 进行 离 体 培养 时 ， 一 部 分 
组 织 的 制备 品 与 正常 雌 虫 的 相似 ， 能 够 合成 大 量 的 SPI ， 而 另 一 些 不 能 合成 SP1。 由 此 可 
见 ， 在 普通 血 淋 巴 环境 中 每 种 细胞 型 独立 地 表现 出 它们 的 性 别 依 赖 性 (sex-dependency), 
排除 了 性 特异 性 体液 因子 参与 SP1 性 二 型 表达 的 可 能 性 。 进 而 又 表明 师 血 淋 包 中 Ve 的 水 
平 与 每 个 性 灸 伐 体 中 幼虫 血 淋 巴 SPL 有 惊人 的 相关 性 。 当 末 龄 幼虫 合成 SP1 的 脂肪 体 细 
胞 在 化 晴 赚 皮 时 就 合成 卵黄 康 蛋 白 。 也 就 是 说 ， 卵黄 原 蛋白 合成 的 峻 性 特异 性 受 遗传 控 
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ial, TARE DHE PS eH. 

在 黄 猩猩 果 蝇 中 ，YP RARER EA RE, MEETS A EARE 
达 . 这 些 阶 梯 系 中 最 后 的 调和 弛 基因 是 dsx 基因 。 所 有 体 细胞 的 性 别 分 化 都 决定 于 dsx 基 
办。 在 - 般 XX 动物 中 ，dsx 基因 产生 雌性 依赖 蛋白 DSXF， 在 X/Y 动物 中 产生 雄性 依 
HEH DSXM。 近 年 来 癸 究 结果 表明 ，DSXF 和 DSXM 是 一 类 DNA AEG, YPL 和 
YP2 的 启动 区 中 对 DSX 蛋白 有 3 个 结合 位 点 。 


3 翻译 后 切除 


如 上 所 述 ， 家 尾 卵 黄 原 蛋 白 的 每 个 亚 单位 出 自 单个 前 体 肽 。 在 VL 的 Edman 降解 中 ， 
获得 1 个 氨基 本 端 序列 X-X-F-S-S-Q-S-T-， 它 位 于 推导 的 基本 结构 的 16 一 25 位 点 上 ，VH 
的 氨基 末端 序列 是 S-K-L-V-T-V-H-K-V-L-， 并 以 SY-M-X-X-K-L-V-T 序 列 作为 VH 的 1 
个 弱 信 叶 。 该 序列 位 于 它 的 371~390 和 367 ~ 375 处 。 原 绰 白 和 原 激素 那样 的 前 体 肽 ， 通 
过 内 分 六 细胞 的 调节 途径 ， 受 到 内 和 蛋白酶 的 切除 。 最 常见 的 酶 切 点 是 在 配对 的 碱 基 (K-L 
ARR) 之 后 ， 更 普遍 的 是 在 (KP)-XAK/R)-R 主题 之 后 。 在 高 尔 基 体 中 。 测 到 对 肽 的 
切除 起 重要 作用 的 类 枯草 杆菌 蛋白 酶 (subtilicin-like protease)。 与 主题 R-S-R-R 完成 相同 
的 序列 在 家 春 卵 黄 原 蛋白 推导 的 基本 结构 363 一 366 位 点 上 ， 紧 接 S-Y-M-R-S-K-L-V-T 是 
VH 的 氨基 末端 序列 ， 只 作为 1 个 次 要 信号 。 根 据 这 此 事实 ，Izumi 等 《1994) 指出 ， 信 
号 肽 移 除 之 后 的 孵 黄 蛋 白 前 体 ， 首 先 在 366 一 367 之 间 ， 以 后 在 370 一 371 之 间 切 除 ， 从 而 
获得 成 熟 的 VH。 

关于 某 此 昆虫 Vg 的 合成 过 程 中 ， 对 卵黄 原 蛋白 前 体 肽 的 翻译 后 切除 已 有 详细 报告 
在 埃及 伊 蚊 中 ， 卵 黄 原 蛋白 首先 合成 的 是 220 x 103u 前 体 ， 以 后 切 成 两 个 亚 单位 。 飞 蝗 与 
马 得 拉 昔 姜 的 卵黄 蛋白 由 多 个 亚 单位 组 成 ， 这 些 亚 单位 均 起 源 于 -- 个 大 分 子 前 体 肽 。 在 德 
FLMC, 160 x 103u 的 大 亚 单位 被 切 成 95 x 103u 和 55 x 103u MAER, WERNE 
多 作者 报道 ， 酶 切 产生 的 亚 单位 分 子 量 并 厅 完 全 一 致 ， 可 能 是 试验 方法 和 条 件 不 同 造成 的 。 

Chen (1994) 报道 了 埃及 伊 蚊 等 4 种 昆虫 的 卵黄 原 蛋 白 前 体 的 结构 ， 他 指出 ， 除 了 
高 等 双 起 目 昆 虫 以 外 ， 极 大 多 数 昆 虫 的 Vg 前 体 分 子 量 均 在 200 一 700ux 10° 范围 内 ,在 脂 
肪 体 中 合成 以 后 ， 由 内 切 酶 切 成 大 小 两 个 亚 单位 ， 切 除 点 由 4 个 氨基 酸 为 前 导 ， 在 伊 蚊 中 
为 RXRR， 家 泰 中 为 RSRR， 所 切 的 左 侧 为 二 50 x 103u 的 小 亚 单位 ， 右 侧 为 宇 150 x 1034 
的 大 亚 单位 。 切 除 点 两 侧 存 在 两 个 丝氨酸 区 ，C 端 有 第 三 个 案 丝 氨 酸 区 。 此 外 ， 紧 靠 N 
HA 工 个 富 丝 氨 酸 区 。 参 与 切除 的 都 属 类 枯 章 杆菌 蛋白 内 切 酶 。 在 贫 蚊 中 卵黄 高 磷 蛋 白 区 
有 1 个 磷酸 化 的 结合 点 ， 和 孵 生 浓 椎 动物 相似 ， 为 胚胎 发 言 提供 磷 和 钙 (这 在 卵 生动 物 中 
是 普 这 存在 的 … 种 适应 性 )。 


4 后 期 修饰 


屁 虫 的 卵黄 原 蛋 白 翻译 同期 和 翻译 后 期 的 修饰 都 发 生 在 脂肪 体内 ， 最 普遍 的 是 -N 刍 
的 糖 基 化 作用 ， 它 并 不 限于 大 亚 单位 中 。 如 伊 蚊 VE 的 氨基 酸 序列 中 小 亚 单位 可 能 有 5 个 -N 
键 糖 基 化 作用 点 (NXSAT)， 而 大 亚 单位 中 多 达 12 个 。 在 棉铃 象 甲 (Anthonomis gra- 
ndis)、1 FHRA ( Cylindrocopturus adspersus )、 两 种 小 爪 象 C Smicronyr fuluns , 
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S.sordidus) Vn 中 ， 除 去 N- 键 上 的 糖 基 ， 大 亚 单位 中 分 子 量 大 约 减 少 9% ~10%, ATE 
APRS 13% ~17% ERB Vg 有 5 个 糖 基 化 点 (Raikhel % 1992). RHI Vg 人 在 
分 泌 到 血 淋 巴 之 前 就 被 磷酸 化 或 硫化 。 推 断 有 13 个 硫化 点 和 99 个 磷酸 化 点 ， 还 交叉 在 两 
个 亚 单位 上 。 


在 血 淋 巴 中 ,大量 脂 道 过 低 密 度 脂 蛋白 《low density lipophorin, LDLP) H% AIE 





细胞 内 。 在 美洲 费 娘 中 ， 纯 化 后 的 Vg 重量 的 8% 是 脂 关 ， 其 中 71% 是 磷脂 ，25% 是 甘油 


二 酷 , 2% 





EER, 





在 雄性 





ESAS aE MEH, HEME SLAG (methoprene) 诱导 以 后 ， 和 肉 虫 一 样 能 获得 Vg, 


但 含量 较 低 。Vg 的 转录 糖 基 化 与 磷酸 化 作用 也 与 肉 虫 相似 。 从 亚 单位 的 含量 来 看 ， 雄 虫 
的 112、95X10w 极 少 ,但 85x103u HRE, Chen 等 《1994) i, MER ARER 
ASDA DS AT EES, REA PUR HE ae A Pe, TT eh PY 112 与 95 x 
Iu 的 多 肽 含量 减少 。 许 多 半 变 态 昆 虫 中 ， 卵 黄 原 蛋白 由 多 个 分 子 量 不 同 的 亚 单 位 组 成 ， 
飞 蝗 的 卵黄 原 蛋白 亚 单位 也 具 多 型 性 ， 起 源 于 1 个 前 体 肽 ， 经 后 期 转译 和 修饰 才 成 为 数 个 
亚 单位 。 马 得 拉 蔓 晤 卵 黄 原 蛋白 亚 单位 的 切除 和 修饰 过 程 如 下 : 

















单 基因 

t 

VgmRNA 

t 件 别 决定 与 发 育 期 

190% 10%u 原始 翻译 产物 

1 翻译 同时 糖 基 化 

203*10u WHEE A 

了 

220 x 103u 翻译 后 磷酸 化 

112x10u  155x10°u 蛋白 水 解 过 程 
+ 1 

8S$xl0u  91~95 54x100 分 刻 进 人 血 淋 巴 中 








第 三 节 ” 孵 母 细胞 对 卵黄 蛋白 前 体 物 的 拓 取 


在 卵黄 发 生 期 ， 大量 的 Vg 由 脂肪 休 合 成 后 分 泌 到 血 淋 巴 中 ， 然 后 被 输送 到 卵巢 并 为 
发 育 中 的 卵 母 细胞 所 摄取 。Telfer (1961) 在 异 占 比 厂 乔 峨 中 发 坝 ， 在 沉积 卵黄 前 ， 渡 泡 
细胞 间 和 卵 母 细胞 问 上 出 现 间 阶 ， 而 且 间 阶 随 摄取 能 力 增强 而 增 大 ， 这 就 是 “ 滤 泡 开放 ” 


(patency) 
泡 (coated 
提供 能 量 ， 
黄 颗 粒 。V 








Roth 与 Porter (1964) 首先 证 明 埃及 伊 蚊 的 Vg 通过 受 体 吸 附 然后 形成 被 膜 小 
sssicle)， 并 转移 到 细胞 内 成 为 内 香 胞 (endosome). PA HE AK F RAER RAE 
FR Vg 和 受 体 的 分 离 。 受 体 可 再 循环 进 人 细胞 膜 。Vg 被 内 在 化 后 积 贮 成 久 
8 及 其 受 体 间 的 作用 成 为 摄取 的 跨 腊 信号 ， 它 具有 高 度 的 特异 性 和 选择 性 。 
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Fi 2 AO Be FEFE H A ERR K AES, BEE IF 
AULT i SS EA A ARS EUR EE 
AER, SARRERA, RAMA RAR GOK, AEA SOA, E 
动物 细胞 摄取 大 分 子 物质 中 占有 非常 重要 的 地 位 ， 后 来 发 现 昆虫 体内 也 是 如 此 。 


1 RRR ARE 


Sy NARA SEA, EERE A Zik (vitellogenin receptors VgR) 是 - 
RAT RAS BY (membrane boundproteins}。 背 椎 动物 的 VgR 分 子 量 为 (95 ~ 
115) X 10?u。 碍 电 贝 中 ， 埃 及 伊 蚁 、 飞 蝗 和 沙 凰 的 VgR 都 已 得 到 分 离 和 提纯 ， 分 子 量 比 
疹 椎 动物 的 大 工 倍 ,为 【180~214 ) x10°u (Feteng，1993，Sappington & Raikhel, 1995), 

在 天 然 VeR 的 三 级 结构 中 ， 几 个 亚 单位 通过 一 硫 键 或 非 共 价 键 形成 寡 聚 蛋白 。 利 用 
伊 蚁 VgR 胰 重 白 酶 片段 的 微 序 列 ， 合 成 简 并 引物 ， 并 通过 PCR 克隆 出 大 约 600bp KTR 
的 cDNA 产物 ， 作 诺 森 印迹 分 析 和 以 聚 核 背 零 RNA 为 探 针 ， 得 出 1 个 接近 7kp 的 VeR 
mRNA 转译 本 ， 大 的 单位 分 子 量 为 205 X 103u。 以 600bp 的 PCR 产物 也 用 来 第 选 卵 黄 蛋 
白 的 cDNA 文库 。 接 近 2.7kb 的 cDNA 得 到 了 克隆 鉴定 和 测序 。 试 验证 明 ， 它 与 低 密度 载 
EAX (LDLR) AYR, HEERA VgR 可 能 是 高 密度 载 脂 蛋白 受 体 (HDLR)。 
利用 酶 的 降解 物 ， 通 过 SDS-PAGE 电泳 表明 ， 蝗 虫 180 x 403u 的 VgR 在 O - 键 和 NN- 键 上 
分 别 含有 45% 一 59% HSER WH. Hafer 和 Ferena (1992) 认为 蚊 VgR 的 分 子 量 250 x 
103u， 当 内 部 二 硫 键 被 还 原 时 ， 分子量 约 214 x 108u， 大 二 蝗虫 的 180 x 103u 《Sapping- 
ton, 1995)。 

伊 蚁 的 卵黄 蛋白 受 体 (Ag VgR〉 只 存在 于 卵 匡 组 织 中 ,而 不 存在 滤 泡 细胞 和 滋养 细 
胞 中 。Sappington 等 《1995) 利用 免疫 化 学 方法 测定 ， 它 们 存在 于 孵 母 细胞 的 表面 ， 出 现 
时 间 上 略 时 于 卵黄 原 蛋 白 形成 期 。 人 在 时 暗 皮 早 期 ， 随 着 卵黄 蛋白 的 产生 ，VgR 水 平 迅速 增 
A. BPRS, AI RA. Ver 急 巡 增加 ， 卵 母 细 胞 产生 胞 膜 内 陷 ， 细 
HOA OF SE HO BUR, Roh 24h 后 VgR 量 下 降 ，Vg 的 积累 明显 减少 ， 至 30h 后 
Vg 积累 也 随即 停止 。 






































表 10-3 昆虫 vg 受 体 的 比较 











aH Kd (nm) M (LX 107u) mRNA $È 初级 结构 

BRS MA He MRA ek RE (kb) ”氨基酸 数 相同 % 

REPR 180 30 15 25 390 7.3 1847 82 

TERU 一 一 一 210 一 6.5 1 984 

RR 13 - 一 一 一 一 一 

Ee 入 一 一 一 一 一 一 

Nauphoeta cinerea 200 一 200 一 一 一 

AS 3 109 42 72 180 一 一 一 

we 100 = = 186 = = = 





(Sappington and Raikhel, 1998 综合 各 作者 资料 ) 
2 卵黄 蛋 自 受 体 的 结构 
Sappington 和 Raikhel (1998) 综合 了 所 年 来 许多 研究 者 对 VgR 结构 的 研究 成 果 ， 提 
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出 VgR 的 分 了 给 成 包括 下 列 5 部 分 〔 图 10-2. 10-3). 

(1) ARB *HRARMBE (classA Cys-rich repeat), BIMAN (complement-type) 或 
配 体 结合 重复 ; 

(2) BARRA BR 《classB Cys-rich repeat) ， 属 表皮 生长 因子 型 (epidermal 
growth factor type, EGF-type); 

(3) YWXD 重复 ; 

(4) 0 键 糖 基 化 及 存在 于 跨 膜 区 ， 有 1 个 富 丝氨酸 / 苏 氨 酸 群 ; 

(5) 细胞 质 尾部 含 -S 内 在 化 信号 。 





BA RGMERD Ee ER GgLRP 


0 B 级 (EOFP HE) AER EE 
k YWXD( EGFP id RO ER 
$ OBIE 


AaVgR 


HsLDLR 





图 10-2 卵黄 蛋白 受 体 的 结构 
HsLDI.R- 人 低 密 度 脂 蛋白 受 休 (Yamanote 等 ，1984) 
Ge VaR- SPH URE EPR (Bajo $, 1994) 

Aa VERIR R SCD HG IR aE ZAK CSappingion $, 1998) 
GgLRP- 鸡 LDLR 相关 蛋白 《Nimpf F, 1996) 

(03 Sappington 等 ，1998) 
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10-3 SPRUE BE AY 
PEP RAE ARR) RH 
OW BER Ca AE 
(Sappington , 1998) 
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21 A 级 富 半 胱 气 酸 重复 区 


从 人 的 LDLR 天 然 突变 体 及 其 配 体 的 研究 中 发 现 A 级 重复 群 ， 其 中 有 1 hee NE 
体 结合 区 ， 这 些 氨基 酸 区 的 负电 荷 残 基 与 配 体 表面 分 布 的 正 电 储 残 基 相 扎 作 用 ，3 引 导 配 体 
进入 细胞 。 

另外 在 A 级 重复 中 有 6C 残 基 ， 共 中 包括 3 个 二 硫 桥 (C1-C3，C2-C5 ,C4-C6), 6 个 
酸性 (D 和 EE)，3 个 G 和 2 个 压 水 的 残 若 。 它 们 是 高 度 保守 的 . 贯穿 于 LDLR 族 所 有 成 
员 中 ， 影 响 到 它们 的 2 级 和 3 级 结构 的 形成 。Blacklow 和 Kim (1996) EX, 在 1 MEEK 
的 DCXDXSDE 突变 体 中 ,含有 1 个 连接 钙 离 子 的 “ 登 ”(box)， 它 是 组 成 单位 折合 所 必 
沉 的 ， 能 起 到 稳定 内 部 结构 的 作用 。 


2.2 BAZTRARELR 


约 和 0 个 氨基 酸 的 B 级 重复 ， 有 6 个 C 残 基 排 列 成 不 同 模式 ， 并 有 和 多 点 二 令 结 介 (CI- 
C3，C2-C4，C5-C6)， 超 过 A 级 重复 。 在 LDLR RRA, BRAM TRETAT A 
级 重复 的 两 边 C- 本 端 上 ， 在 N- 林 端 也 有 侧 置 的 单个 组 成 单元 ， 另 外 在 繁 个 BB 级 重复 的 两 
边 有 5 个 YWXD 重复 。 在 某 些 B 级 复制 中 ， 还 含 个 钙 离 子 结 合 主题 ， 由 4 个 残 基 N- 端 
到 第 一 个 半 腕 氮 酸 (DAN) X (DAX) (EQ) Xn CIN) X4 (YF) 重复 ，(DAN) 是 1 
TERE, (YE) 不 与 钙 离子 直接 连接 ， 可 能 是 酶 的 识别 点 。 

马 级 成 对 串 连 的 重要 性 是 使 受 体 一 聚 化 。 如 蚊 千 VgR PEK SAME EE EE 二 聚 体 . 
LDLR 在 细胞 膜 上 是 二 聚 体 或 寡 聚 休 ， 保 贸 的 人 产 基 化 残 基 包含 在 钙 离 了 结合 中 ，B- 关 村 
MASA Re. 

Ve 与 VgR 在 细胞 表面 形成 被 膜 赛 胞 ， 以 后 在 内 在 胞 中 使 VgR PR) BEA 
X, LDLR 的 突变 体 缺 乏 B 级 串 连 在 酸性 pH 值 下 受 体 不 能 释 出 配 体 ， 因 此 阻 断 六 受 体 的 
再 循环 。 


2.3 YWXD 重复 区 


在 昆虫 VgAYPR 中， 有 3 个 YWXD 区 ， 每 区 会 5 个 重复 ， 每 个 重复 约 有 43 个 氨基 
酸 ，1 个 较 短 的 a 螺旋 折 司 为 27 个 残 基 构成 B 层 , HH PTA, BAR YWXI) 主题 
的 最 后 3 个 残 基 上 。LDLR 族 受 体 基 本 结构 常常 因 YWXD 重复 缺失 而 成 为 1 ARAR 
域 。YWXD ERS SH RAAEM AMER — E, RY 1I 5 EGE 前 体 问 源 的 单 - - 
Ke 

和 A 级 、B 级 重复 相似 YWXD ERUMEESSSAS MBAR HOE, © 
是 受 体 的 1 个 重要 功能 区 。 


2.4 ORRAK 


PRA Aa VgR 的 序列 中 ， 从 N- 末 端 进入 垮 膜 区 是 1 个 窜 丝氨酸 和 苏 氨 酸 区 Ce 
YPR 中 是 两 个 丝 鳞 酸 )， 它 的 功能 还 不 清楚 。 在 鸡 的 VgR/ALRP BARS ORREK, 
LDLR 中 该 区 缺失 ， 并 不 影响 爱 体 与 配 体 结合 ， 也 不 妨 但 受 体 的 再 循环 。 
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2.5 细胞 质 尾 部 


Bray VgR 的 细胞 质 尾部 有 103 RE, AAAs VgR 中 的 2 倍 。DmYPR 细胞 
质 必 部 大 约 的 +R, HED AaVgR 不 同 源 ， 并 窗 甘 氮 酸 和 天 冬 氨 酸 残 基 。 所 有 的 
LDLR 族 受 体 中 ， 在 细胞 大 尾部 部 隐藏 有 一 个 或 多 个 内 在 化 信号 。 这 些 信 号 二 题 能 被 连接 
体 (adaptor) 蛋 妆 复合 体 识别 。 连 接 体 锁定 在 细胞 膜 上 的 靠 细胞 质 …- 边 。 受 体 与 连接 体 结 
会 . 使 受 体能 独立 接受 配 体 ， 从 而 在 膜 上 形成 包 洱 素 (clathvin) 连接 ， 引 起 细胞 表面 内 
Ba, 

大 多 数 LDLR 族 受 体 的 细胞 质 尾部 在 B- 折 营 中 都 含有 1 个 6 个 残 基 的 FXNPXY 序列 。 
在 昆虫 的 VeR/YPR 细胞 质 尾部 缺少 栈 氨 酸 调 含 1 一 2 PORE RA 
酸 主 题 ， 成 为 受 体 的 内 部 信和 号， 有 时 它们 也 是 细胞 内 吞 的 需要 。 


3 受 体 的 结合 动力 学 


根据 VgR 的 结合 动力 学 研究 表明 ， 降 解 值 (Kd) 为 12~200nM， 伊 蚁 的 受 体 结合 状 
态 的 VgR 粗 制 提取 物 Kd 为 180nM。 降 解 后 可 溶性 提取 物 为 23nM， 富 集 后 过 剩 的 可 溶性 
手提 物 为 1 5nM (Dhadialla 等 ，1992)。 由 此 说 明 VgR 与 Vg 有 很 强 的 亲和力 。 飞 蝗 VgR 
的 Kd 与 此 大 致 相似 ， 它 的 配 体 从 束 鱼 膜 上 测定 为 109nM， 解 离 时 降 为 42nM。 在 伊 蚊 积 
Gt, HARS 上 个 结合 点 。 再 根据 配 体 和 受 体 的 修饰 情况 ， 可 以 观察 到 受 体 一 配 体 相 
互 作用 的 动力 学 。Raikhel 等 〈1988)》 曾经 将 蚊子 Vn 经 纯化 后 的 亚 单位 作 竞争 性 试验 ， 
两 个 亚 单 位 都 暴 赴 在 亲 水 环境 中 ， 结 果 产 生 了 VgR 竞争 结合 位 点 的 现象 ， 从 而 导致 结合 
失败 。 而 烟草 天 蛾 的 小 亚 单位 为 大 亚 单 位 所 包围 ， 人 情况 就 不 - 样 (Osir 等 1986)。 

己 有 的 资料 说 明 ，Vg 与 VgR 的 结合 依赖 二 各 自 所 带 的 电荷 。 伊 蚁 VgR 和 疹 椎 动物 
的 LDLR 有 相似 的 结合 模式 ，VgR 带 负电 荷 ， 而 Vg WEB. 1 VeR 很 低 的 pH (3、 
4) 也 说 明 是 带 负电 荷 的 。Vg /VgR 复合 体 易 被 解 离 ， 有 saramin 存在 的 情况 下 能 够 得 到 
保护 ， 这 些 都 说 明 有 1 个 带 负 电 向 的 多 硫化 芳香 基 ， 它 与 Vg 产生 竞争 性 结合 。 不 少 研究 
资料 也 说 明 Vg 的 磷酸 化 、 糖 基 化 和 硫化 都 影响 到 它 与 VgR 的 结合 能 力 ， 但 其 中 真正 的 
规律 还 没有 完全 搞 清 。 

4 细胞 的 内 吞 过 程 

VgR 分 布 于 卵 母 细胞 膜 的 微 绒毛 基部 及 其 附近 。 卵 母 细 胞 膜 上 ， 具 有 结合 体 受 体 ， 
而 胞 质 中 存在 着 结合 体 蛋 白 。 受 体 尾 部 的 4 个 氨基 酸 残 基 为 结合 体 蛋白 的 识别 部 位 。 

REA AEE 1 REA, KLIK (clathrin), He HSE (clathrin heavy 
chain, CHC) 与 轻 链 (clathrin light chain, CHC) 构成 三 臂 体 (triskelion) (图 10-4), 3 
TARA RASTER “AR ARH (clathrin lattice)” BRAK “BAIR EI’, MESA 
MR ERAS A, WRR RB) OA ERA, ARATE Cl 10-5), 


4.1 包涵 素 
埃及 伊 蚁 的 包涵 素 重 链 基 因 已 经 得 到 分 离 和 提纯 ， 获 得 1 个 16kb 基 因 带 有 6 个 外 显 子 。 
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seers ABE 


ARE RE 


图 10-4 MRS ER 
(HARB, 1995) 


一 一 大 
@ sana wale canine 


10-5 NKR AAR DEP RAR DM ATER 
1 . MEMAR- TASEA SRA AE 上 
2. SAMAR ARN EM SS OE a A 
3. 包涵 素 一 劈 体 与 固定 在 膜 上 的 结合 体 蛋 口 相 结合 
4. 包涵 体 三 臂 体 形成 品格 ， 使 质 膜 内 站 
《 仿 山 本 芳 实 ，1995) 
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HAR LUE EA UP RATER, EE IR mRNA 转录 的 ， 比 体 细胞 组 织 
的 7.5kb 短 lkb， 其 差别 是 由 内 部 3-4 APR YK BE TL RY, SB RP Ee aR 
的 高 AU RH fe AIG SEB Rae A, A, ERRE. NI A 
PARR, MPAT CHC mRNA 在 滤 泡 细胞 发 育 初期 就 开始 表达 ， 具 有 高 度 稳 


4.2 内 春 后 的 运转 和 Vg 的 贮存 


Vg 细 胞 内 在 的 全 过 程 如 图 10-6 所 示 ， CAB AEREE REE. 然后 发 展 成 为 
REM, ZR Vg AREER. LFC - 
常用 电镜 与 款 踪 相 结合 的 技术 
以 及 细胞 免疫 化 学 方法 来 研究 细胞 
对 蛋白 质 的 内 乔 途 径 。Stay 等 利用 
REN (ferritin) WAT ALK 
ER, Je Be GER A Ba DE TS A AE 
RAT, (EL FD Abe BH at 
{EBE (horseradish peroxidase), fffth 
TAR RAR a 9 Fh A A Hu A SE 
AW PTE, TEAD RR REAR 
REA, BW A hr HE 
肯 调 整 ， 关 此 无 法 了 解 到 再 循环 过 
Fio 











PE E H E ER AA R 
AEE, HAS HARE ggat 
心 ， 有 若干 微 管 向 外 辐射 ， 胞 内 低 
的 pH 俏 使 受 体 和 了 配 体 分 离 ， 受 休 先 
积聚 在 微 管 部 位 ， 青 循环 到 细胞 卖 
É, 配 体积 育 到 微 胞 中 心 {Bu & 
Schwartz, 1994)。 

昆虫 的 Vg SUPE AE KRHA 
胞 中 ， 烟 草 天 蛾 mVg AAS A tt 图 10-6。 负 黄 原 蛋白 内 者 过 程 示 意 
RH, PRPETAEE H. A TERCERA RARA, S HEERA 
at AE meeeeeenenen, 

. R oap . 。 几 个 时 
ey 内 天 和 胞 合并 ， 形 成 过 滤 弄 入 黄体 ， 进 一 步 发 育 为 成 熟 型 久 黄 体 。 

? ”过 滤 卉 卵黄 体 伸 出 微 管区， 受 休 从 此 脱离 出 去 参 于 下 一 步 内 容 过 程 。 
TEBE AN ATR HR, AERE FCA, VE-S 3 BOS FE. CPLR BED, 

的 Ve 被 切除 或 磷酸 化 ， 但 大 多 数 种 CY 被 腊 囊 泡 ，EF -早期 内 音 临 ，TYB- 过 该 型 孵 黄体 ， 
类 不 再 进行 加 工 ; 有些 Ve 可 能 去 脂 MYB 成 各 开外 黄体 ，TC 位 管 区 。 
MPERA, AERA IR BO t kg (G2 Seppmgron, 1997) 
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Vne Vg, mVg 和 脂 蛋 白 在 烟草 天 蛾 卵黄 体 中 情况 也 已 有 Van Antwerpen (1993) 发 表 
过 研究 报告 

在 埃及 伊 蚊 卵 母 网 胞 中 ，Vg FRIAS LS, WA, BRIE 1 个 
区 位 后 形成 内 在 胞 ，Vg 与 受 体 分 座 ， 整 个 内 香 胞 合并 成 为 过 小 性 卵黄 体 ， 在 特异 性 的 间 
RS! Ve 凝集 为 晶体 ， 以 后 又 转化 为 成 熟 的 铀 黄体 ， 节 后 成 为 晶体 Vn， 仍 然 保 留 在 内 看 
胞 间隔 中 。 

用 抗 Vg 的 单 损 隆 抗 体 文库 研究 仍 蚊 卵 母 细胞 对 Vg 摄 人 过 程 。 用 抗 Vg 亚 单位 特异 
人 性 克隆 抗体 的 双向 免疫 标记 ， 证 明 Vg 的 两 个 亚 单位 同时 以 相同 的 途径 摄 人 负 峡 细胞 ， 其 
结果 与 生物 化 学 方法 研究 的 一 致 ， 但 缺少 概 入 过 程 的 前 期 与 末期 的 材料 。 


5 孵 母 细胞 报 入 Vg 的 特征 


FRAME A Ve 在 伊 蚊 体 内 已 经 有 过 大 量 研 究 ， 它 的 特征 包括 以 下 几 个 方面 ; 

(1) 卵黄 重 白 受 体位 于 卵 母 细胞 特异 性 膜 的 微 域 (mierodomain) E, KEHU F 
不 透明 的 多 糖 蛋 白质 复合 体 (electronopaque glycocalyx)。 在 朝向 胞 质 - MEA tee, 
RANA APR REA SH, LS 一 就 是 有 微 绒毛 参与 形成 的 被 膜 
讲 胞 ， 有 些 功能 则 因 微 域 不 河 而 异 ， 如 通过 滤 泡 细胞 间 际 从 血 淋 纠 中 获得 信息 联系 。 

(2) Vg 脱离 受 体 的 位 置 是 在 内 吞 胞 内 。 当 Vg WARIS, 244 sae Ay 
MOSHE bo Ve 在 训 胞 内 从 膜 受 体 结合 点 上 分 离 。 利 用 离子 载体 研究 发 现 ， 配 体 在 卵 母 细 
胞 内 从 受 体 上 解 离 ， 依 赖 于 ATP 的 磷酸 化 作用 。 在 异 古 比 天 和 蛋 蛾 卵细胞 中 ， 岗 子 载体 能 
MEA EA a PRE E FRE, AME Vg 的 细胞 内 吞 。 

(3) SEER FPA ESE Us Sp SP A 2 HO 9 2 EBEE, EAKA (eycohexamide) 
AEM SE ak, TRAP Vg SER OP DNR. FAI Re AL Ee 
扶 母 细胞 表明 ， 某 些 细胞 右 参 与 受 体 的 再 循环 ， 其 中 包括 细小 的 微 管区 和 过 渡 性 孵 黄体。 
Ve MEA, HUARD, RAH -- 样 ， 具 有 受 体 介 导 的 寡 聚 
精 蛋 白 和 全 磷酸 甘露 醇 配 体内 吞 机 制 。 因 此 ，Vg 的 糖 基 化 部 位 可 能 成 为 受 体 的 识别 标志 。 

(4) 用 Vg 抗体 免疫 标记 方法 ， 在 伊 蚁 孵 母 细 胞 中 检测 到 两 种 类 型 的 孵 黄 休 ， 即 过 渡 
型 与 成 熟 型 。 前 者 形成 特异 性 积累 区 域 ， 它 联结 合 Vg 的 宫 胞 与 微 管内 吞 胞 以 及 无 Vg 的 
微 管区 。 有 人 曾经 用 Vg 作为 特异 性 蛋白 ， 用 凉 根 过 氧化 酶 作 非 特异 性 蛋白 研究 ， 表 明 两 
种 蛋白 质 进入 同 1 个 内 春 胞 ， 然 后 与 膜 的 结合 点 分 离 。 作 为 非特 异性 蛋白 的 辣 根 过 氧化 酶 
的 最 后 结局 ， 依 赖 于 Vg WEE IT. EE Veni, HR RAAHE MER A K E 
会 逐步 骨 解 ;在 有 Veit, RAAB Ve REMOTE, REMEE 
白质 的 积累 ， 羔 根 过 氧化 星 被 降解 ， 最 后 转化 为 成 熟 型 夕 黄体。Opresko 等 利用 生化 方法 
WE, RIUM (Xenopus laevis) MI BANER Vg 或 无 Vg 时 ， 非 特异 性 蛋白 都 成 朋 
解 状 态 。 由 此 可 见 ， 任 何 与 膜 结合 的 蛋白 质 ， 都 能 被 摄 和 人 到 卵 母 细胞 内 ， 但 只 有 Veg 与 受 
体 结合 充当 转 腊 信号 时 ， 才 能 刺激 积累 区 域 形成 孵 黄体 。 家 乔 的 另 荆 种 特异 性 卵黄 蛋白 在 
启动 孵 黄体 形成 中 具有 相同 的 作用 。 在 家 蚕 的 雄 虫 体内 能 发 育 出 不 完全 的 Ve, WA ETT 
在 ESP 和 30kDa 蛋白 的 孵 黄体 ， 并 能 达到 与 肉体 中 相似 的 水 平 。 

ERRE, MEAR VCP 与 Vg/Vn 的 内 吞 过 程 相似 、 这 种 蛋白 酶 存在 于 滤 胞 细胞 
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周围 和 卵黄 体 中 ， 最 后 围绕 在 Vn 品 体 的 周 缘 , I A. 


6 卵黄 体 的 形成 及 其 性 质 


在 体 细胞 中 ， 大 多 数 由 受 体 介 导 的 脐 白 质 被 摄 人 细胞 以 后 ， 邯 在 洲 酶 体系 统 中 得 到 降 
解 。 由 反 ， 卵 黄 蛋 所 被 积聚 在 成 熟 卵 黄体 中 ， 要 汉 胚 胎 发 育 开始 才 被 降解 利用 。 因 此 ， 引 
起 人 们 去 了 解 摄 人 后 成 熟 的 卵黄 蛋白 与 洲 酶 体 之 间 的 关系 ， 特 别 是 当 水 解 酶 进入 到 卵黄 体 
中 以 及 在 胚胎 发 育 过 程 中 被 激活 时 的 关系 。 研 究 结果 表明 ， 蚊 子 卵 母 细胞 中 卵黄 体 对 激活 
的 酸性 磷酸 酶 和 其 他 溶 酶 体 水 解 酶 〈 芒 基 硫 酸 酯 酶 ) 反应 是 阴性 的 。 在 卵 母 细 胸 发 育 的 中 
后 期 ，Vn 与 水 解 重 白质 的 酶 -- 直 是 租 互 分 离 的 。 但 在 一 些 昆虫 中 并 没有 观察 到 这 种 现象 ， 
只 是 卵黄 体 的 内 切 酶 没有 被 活化 。 埃 及 供 蚁 中 VCP 的 酶 原 (以 前 称 53kDa EE) BOR AE 
细胞 摄 人 后 ， 沉 积 在 卵黄 体 中 ， 在 胚胎 发 育 时 才 被 激活 。 又 如 丝氨酸 蛋白 米 参 与 黄 猩 狂 果 
蝇 和 家 晶 的 卵黄 降解 也 是 这 样 。 由 此 可 见 ， 在 绅 黄 插 白 中 积累 的 水 解 酶 都 是 以 酶 原形 式 存 
在 的 。 

EEP, Vn 被 切除 形成 结 昌 ， 说 明 蔓 晤 卵 母 细胞 中 的 一 些 内 切 酶 ， 较 早 地 被 输送 
到 母 卵细胞 内 ， 并 开始 酶 切 卵 黄体 。 但 其 他 昆虫 中 并 不 者 是 切除 以 后 形成 晶体 。 


7 ”影响 内 吞 的 因子 


PARRE TEP Vg 的 摄取 在 致 乏 库 蚊 〈Culer fatigan), RR Gee, KA, 
Nauphreta ciherea 、 吸 血 蠕 与 慌 古 比 天 看 峨 中 已 作 过 详细 的 研究 。 由 于 从 某 些 昆虫 体内 很 
难 获 得 是 量 的 Vg 作为 探 针 ， 因 此 研究 者 大 多 数 利用 Vn 而 不 用 Vg。 研 究 Vg 和 Vn 的 方 
法 有 放射 标记 碘 化 作用 ,3H REIRE VC 的 甲 基 化 .3H 丙 酸 盐 的 标记 .2P-yATP 的 磷酸 化 
以 及 其 他 代谢 标记 等 。 对 放射 性 标记 配 体 来 说 ， 在 测定 条 件 下 必须 具有 稳定 性 、 特 异性 和 
生物 学 活性 。 当 用 标记 方法 直接 进行 比较 时 ， 代 谢 标记 的 Vg 或 Vn 以 很 高 的 比率 积 贮 ， 
超过 - - 般 的 碘 化 作用 以 及 ?HL 两 酸 盐 或 还 原 性 甲 基 化 作用 。YVg 或 Vn 在 昆虫 体内 有 一 个 很 
长 的 循环 过 程 ， 但 在 体内 或 体外 通过 代谢 获得 的 Vg 特异 活性 标记 的 比例 很 低 (50 一 
900cpmyug)。 六 二 方法 是 在 脂肪 体内 合成 活性 很 高 时 ， 用 3S- 甲 硫 氨 酸 标 记 的 Vg， 可 得 
到 较 高 的 特异 活性 (3 一 6X 10 5cpm/hg BA). 

PAAR Ve 具有 特异 的 选择 性 、 其 过 程 受 pH、 温 度 以 及 二 价 阳 离 FERRE 
Mo RSPAS 3 RI EE BN HD ER Veg 的 速率 依赖 于 基质 的 pH。 摄 入 Vg 速率 最 高 的 pH 
为 6.5~8.0， 最 小 为 6.0， 接 近 Ve 的 等 电 点 (pl). 这 是 由 于 降低 了 Vg 的 溶解 度 。 根 据 
AERE, Mes Ae aC 低温 能 抑制 Vg 的 摄 人 。 

昆虫 报 人 Ve 的 饱和 浓度 因 昆 虫 种 类 不 同 而 异 。 埃 及 伐 蚊 为 21pmol，N.cinera 为 
BOLM, KA, MULIE, i ERERS IA T3uM, 45M 和 30kM。 卵 母 细 胞 成 熟 时 ， 
Ve 摄 人 法 度 接近 饱和 ， 积 存量 达 最 大 值 ; 相反 ， 在 飞 蝗 和 吸血 晴 血 淋巴 中 ， 离 体 条 件 下 Vg 
的 浓度 低 于 血 淋 巴 中 卵 母 纲 胞 的 您 和 浓度 。Vg 摄 入 率 受 血 淋 巴 中 Vg 的 深度 变化 的 影响 。 

ERRARE AM, Ki, KEN ER ERT g VE 摄 人 速率 随 卵 母 细 胞 的 变化 
而 变化 ， 在 伊 蚊 中 最 为 明显 ， 在 吸血 后 最 初 2h，Vg 的 内 吞 率 增加 很 慢 ， 到 第 2 小 时 末 只 
增加 信 ， 以 后 2h 迅速 增加 到 10 倍 。 一 直 延 续 到 吸血 乒 24h， 摄 人 Ve HWE ACE HE 
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血 后 24~30h, AA BBE, Bl 36h OB EA, 

SS HH Ha FANT ON Ve 有 抑制 作用 。 离 体 试 验证 明 ， 糖 酵 解 和 呼吸 作用 的 卸 
制剂 能 破坏 Vg BOER. 在 飞 蝗 中 还 发 现 抑制 作用 存在 剂量 依赖 关系 。 PEAK ER AY 
Ve 摄取 与 能 量 代谢 有 关 。 库 蚁 中 具有 糖 酵 解 抑制 剂 对 Vg 摄 人 有 抑制 作用 。 

钙 离子 对 飞 煌 和 N. cinera HA Vg 有 重要 作用 。 据 Kindle 等 报道 ， 少 量 旬 和 镁 山子 
林 代 替 钙 离子 刺激 N cinerea 摄取 Ve, RTE FATED, BL. MEM Vg 摄取 也 起 
抑制 作用 。 此 外 ， 还 有 一 些 过 渡 元 素 ， 如 镍 、 钴 、 锌 等 也 有 类 似 的 作用 ， 但 锰 能 刺激 卵 二 
细胞 摄取 Vg。 妇 有 报道 ， 钻 离子 的 刺激 效果 还 决定 于 基质 中 Vg 的 浓度 。 

影响 离子 穿 透 的 药物 也 对 卵 母 细胞 摄 人 Vg AE AT EMR ANN’. cinera 的 
BRAG PRE, BPRS (valinomycin) HERA AAR eT, A 
在 SOM 浓度 时 影响 并 不 明显 ; 在 N. cinerea 的 滤 泡 细胞 中 ，10kM 浓度 对 Vg WERE 
产生 抑制 作用 。Kindte 等 也 发 现 钙 离子 阻 断 剂 、 verapamil、 钾 离子 通道 阻 断 剂 、 阿 托 品 
API BEM N. cinerea 对 Vg 的 摄取 。 试 验 发 现 ， 利 用 离子 通道 阻 断 剂 和 影响 膜 滩 透 
性 的 - 价 、 二 价 阳 离子 载体 ， 都 对 Vg 摄取 有 重要 作用 ， 它 们 能 影响 外 离子 的 内 流 。 


8 ”其 他 卵黄 蛋白 的 摄取 





8.1 小 分 子 量 蛋白 质 


当前 对 小 分 子 量 的 非 Vg 蛋白 的 卵 母 细 网 内 在 化 机 制 知 道 得 还 个 多 。 根 据 对 卵黄 借 白 
HOARE APU EAT Sh EOE, ROT KEM Vg. LP 和 mVe 等 5 种 血 淋 
CA A Sey PET MAF, FEES (arylphorin) MRA BABU RAR 
AGTH A. mVg 在 血 淋 巴 中 的 浓度 和 Vg MOL, BEAL ACE, “ity Eh eA 
Ht, PAPER BORAT ALA A, ENTER EHA OA LRI ABER SER 
ERP. RBA BCH ON EE Ie KRG (VCP) 也 可 能 有 一 定 的 特异 性 ， 它 以 高 于 韭 特异 性 
蛋白 的 速率 进入 卵 母 细 胞 。 


8.2 REH 


SRA RE RUNS EA (LP) WRR. OR ALL ESR SE RoE at, LP 起 双 
ENH. EIR EE AS —, ENA GO EH HS Ee AG AR, 
IR RS ASA EA 90% 通 过 LDLP 送 人 卵巢， 但 LDLP 本 身 并 不 进入 卵 母 细胞 ， 而 
反复 进行 穿梭 运输 ， 其 余 10% 的 脂 随 HDLP 与 Vg it EA SOS, PLE Eb 
HDLP 也 被 摄 人 赛 胞 而 水 解 为 脱 辅 基 蛋白 〈apoprotein)、 进 入 赛 胞 的 与 HDLP 结合 的 脂 大 
多 数 又 从 蛋白 颗粒 上 被 除去 ， 接 者 两 个 脱 精 基 脂 蛋 睛 apop AFA HDLP 上 分 离 出 来 转 
化 为 VHDLP。 

eA te ARP, HOLP 在 卵 母 细胞 中 转化 为 VHDLP， 不 转化 为 apoLp 开 分 子 ， 
因此 增加 了 血 淋 巴 载 脂 能 力 ， 但 不 进入 讲 胞 。 从 观察 到 的 现象 产生 两 个 问题 ， 首 先是 惜 古 
ERERH apoLp 古 的 命运 ， 其 次 是 它 脱离 孵 母 细胞 表面 的 方式 。 估 计 它 离开 细胞 表面 与 
HDLP SoA DORE P. fF of EGR RR HDLP 在 受 体 介 导 过 程 中 ， 通 过 内 吞 进入 村 
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牛 竞争 性 结合 。Kawooga iE th (ASS FE AYE HOLP 不 受 培养 基 中 过 量 的 Vg 的 影 
响 ， 说 明 烟草 天 蛾 的 HDLP 与 Vg 通 过 不 同 受 体 被 卵 母 细胞 内 香 。 


第 四 节 ”卵黄 发 生 的 激素 调控 








在 昆虫 体内 有 了 两 种 调节 生长 发 育 的 激 来 ， 即 保 幼 激素 (JH) 和 20 we 
(20HE)。 它 们 在 峻 成 起 卵黄 发 生 时 起 到 调控 性 腺 的 作用 。 同时 脑 产生 的 神经 激素 也 对 争 
黄 发 生起 调节 作用 。JH 和 20HE 的 调节 作用 因 昆 虫 种 类 不 同 而 异 。 


1 Vg 合成 的 调控 


家 蛋 的 卵黄 原 蛋 白 积聚 在 幼虫 化 肾 时 的 血 淋 巴 中 ， 与 其 他 昆虫 有 些 不 同 ， 当 时 孵 黄 原 
蛋白 含 基 较 低 ， 只 占 血 淋 巴 总 蛋白 的 一 小 部 分 。 通 过 脂肪 体 RNA 与 cDNA 探 针 作 诺 森 杂 
交 印 迹 分 析 ， 在 叶 丝 期 第 2 天 首先 出 现 Vg mRNA, FS) He MARRS AL, AA 
ERSTE. ARERR ARERI RH, RAWE] VgmRNA 的 痕迹 。 用 内 含 子 标记 探 
针 的 庄 森 杂 父 ， 发 现 家 牌 孵 黄 原 蛋白 的 合成 存在 虫 期 、 性 唱和 组 织 特异 性， 在 基因 转录 水 
平 上 受到 激素 的 调控 ， 

Vg 合成 的 启动 ， 不 同 种 类 之 间 有 很 大 的 差异 。 在 蛾 类 中 按 成 到 补充 上 营养 不 同 分 为 3 
X: 中 成 虫 不 取 食 的 在 末 龄 幼虫 进 和 人 预 肾 或 肾 初 期 开始 ; 回 成 虫 取 食 的 在 顶 成 贝 期 开始 ; 
@@ 成 虫 取 食 的 到 成 虫 期 才 启 动 。 以 上 3 类 都 受 JH 和 20- 关 基 赔 皮 酮 的 调控 、 

E URRA, JH 是 卵黄 原 蛋 所 的 主要 诱导 者 。 肉 成 虫 中 车 摘除 吵 侧 体 ， 便 抑制 卵黄 
蛋白 《Vn) HPE, JH RMH RE Cmethoprene) 处 理 以 后 ， 能 使 去 咽 侧 体 的 峻 虫 
重新 合成 Vg。 然 而 尽管 血 淋 巴 中 含有 高 水 平 的 JH， 却 不 能 促使 雄性 成 虫 或 两 性 幼虫 合 
卵黄 原 蛋 白 。 在 幼虫 体内 只 有 使 用 大 量 的 JH 处 理 ， 才 能 导致 卵黄 原 蛋白 的 合成 ; 对 梭 成 
虫 求 涪 ， 即 使 用 相册 的 大 剂量 JH 处 理 ， 也 不 会 产生 反应 。 这 些 结果 表明 ， 在 变态 过 程 
中 ,性 别 限制 性 程序 抑制 着 雄性 成 虫 Vg 基因 的 活化 。 

对 大 多 数 昆 虫 种 类 来 说 ，] 开 是 调控 卵黄 发 生 的 关键 。 在 卵黄 发 生前 期 ，JH 促使 昆虫 
提防 休 在 旺 一 成 虫 的 变态 期 转型 ， 产 生出 促进 Vg 合成 的 能 力 ， 同 时 又 作用 于 孵 母 细胞 ， 使 
它 摄取 Vg; 在 卵黄 发 生 期 ，JH 启动 脂肪 体内 合成 Vg， 并 提高 脂肪 体 对 赔 皮 激素 的 反应 。 

昆虫 激素 对 家 蛋 卵 黄 原 绰 白 的 合成 诱导 作用 仍 有 一 些 不 清楚 的 地 方 。 主 和 要 是 由 十 这 些 
民 虫 体内 孵 黄 原 蛋白 的 合成 和 幼虫 化 晴 的 虹 皮 相伴 发 生 ， 将 赔 皮包 醇 各 入 到 离 体 培养 的 幼 
虫 脂肪 体 中 ， 能 够 刺激 蛋白 质 的 合成 ， 然 而 这 种 影响 并 不 是 专 对 卵黄 原 蛋白 的 。JH 作为 
孵 黄 发 生 的 诱导 者 ， 也 有 一 些 疑 间 ， 因 为 大 咽 侧 体 不 能 阻止 预 晤 的 婴 集 成 熟 ， 也 不 阻止 孵 
AREA AM. 

30kDa 蛋白 的 生物 合成 也 是 在 激素 调控 下 进行 的 。 家 矢 血 淋巴 中 JH 的 浓度 直到 4i 
幼虫 末期 一 直 保持 在 阔 值 以 上 ， 到 5 龄 初 才 迅速 下 降 。 血 淋巴 中 赔 皮 笑 醇 在 幼虫 发 育 期 渍 
度 很 低 ， 到 每 龄 幼虫 赔 皮 时 才 上 升 。 在 幼虫 到 是 的 变态 时 ， 其 注 度 达到 最 大 值 。30kDa E 
由 基因 的 活化 显然 由 血 淋 巴 中 JH 的 消失 所 触发 的 。 存 倒数 第 Baat, KEANE, 
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立即 会 引起 脂肪 体内 30kDa 蛋白 mRNA KERER 
2 ， 对 滤 泡 细胞 的 调控 


JH 对 卵黄 发 生 的 调节 作用 有 下 列 3 个 方面 ;终端 滤 泡 细胞 的 生长 ; 滤 泡 细胞 的 分 化 ; 
卵 导 细胞 对 蛋白 质 的 摄 人 与 内 在 化 。 

J 本 对 滤 泡 细胞 的 调节 作用 表现 在 细胞 之 间 的 分 离 与 孔隙 的 出 现 。JH 还 影响 到 细胞 膜 
8954 AB ATP HE. Vg A GAR ATP 酶 复合 物 中 的 1 个 肽 链 和 结合 。Henchok 等 (1987) 
和 Davey (1985) 认为 这 种 肽 本 身 可 能 就 是 JH RR ESR, TERS, JH 
如 入 到 滤 泡 培养 液 中 ， 并 不 改变 代表 配 体 结合 位 点 的 结合 常数 ， 而 代表 Vg 结合 位 点 的 饮 
和 值 增加 ， 表 明 JH 是 通过 增加 Vg 的 结合 位 点 来 提高 Vg 的 结合 能 力 (Wang 1992). 
GRR pe, APRA RAY ES JH 的 调控 ，Vg 摄取 速度 在 卵黄 发 生起 动 后 20h 内 
KRF— MAAS, Hf 20HE 也 同样 能 促进 Vg 的 摄取 ，Sevala 与 Darey REL, JH 对 滤 泡 
细胞 膜 的 作用 还 受到 蛋白 激酶 C 的 调控 ， 使 钠 / 钾 ATP 酶 的 1 个 亚 单位 100x 103u KRR 
化 。 飞 蝗 滤 泡 细胞 之 间 的 分 离 存在 一 个 JH 亚 的 作用 疯 值 ， 大 约 为 1x10-2M， 最 大 值 为 
5x10 "M。 吸血 晴 的 滤 泡 细胞 的 分 离 可 被 乌 本 昔 (ouabain) 抑制 ， 这 也 说 明了 其 中 存在 
HAA ATP 降 的 作用 。 


3” 卵 母 细胞 摄 入 的 调控 


激素 对 Vg 的 内 吞 速率 的 影响 因 屁 虫 之 间 种 类 不 同 而 异 。Lavedure RA, BP AYI 
条 培养 在 没有 JH 的 试 液 中 ， 能 够 摄取 Vg， 这 从 高 尔 基 体 的 液 相 胞 吞 作用 中 得 到 证 明 。 
用 阁 根 过 氧化 酶 测试 ，JH 类 似 物 methopren 启动 卵 母 细胞 的 摄 入 ， 随 着 激素 量 的 增加 ， 
摄 人 速率 与 随 之 增高 。Rockastein 和 Ferenz 也 发 现 methoprene 对 飞 蝗 有 相似 的 作用 ， 但 对 
N. cinerea 则 没有 这 种 效应 。 后 来 又 有 人 在 异 古 比 天 看 蛾 中 发 现 这 种 现象 。 因 此 ， 认 为 是 
培养 液 中 脑 因子 所 起 的 作用 。 这 与 在 蛙 类 卵 母 细胞 中 发 现 胰 岛 素 〔insulin) 和 绒 腊 促 性 腺 
激素 (chorionic gonadotropin) 促进 卵 母 细胞 摄 人 有 相似 的 效应 。 但 还 有 许多 机 制 尚未 摘 
清 。 在 蚊虫 体内 有 人 认为 20HE 增加 Vg 的 吸 人 速率 也 需要 脑 因子 的 作用 。 此 后 这 种 脑 因 
素 被 认定 为 卵 发 育 神经 激素 (egg development neurohormme, EDNH) 。 


4 ”卵黄 原 蛋白 合成 的 调控 模式 


根据 Vg 的 合成 方式 ， 可 以 将 激素 调控 机 制 分 成 3 类 。 

G) 在 飞 蝗 、 吸 血 里 和 莫 景 等 半 变 态 昆 虫 中 ，JH 是 调控 Vg 唯一 的 激素 。 

(2) 双 翅 目 昆虫 由 JH 和 20HE 共同 控制 Vg 的 合成 。 在 蚊子 和 果 蝇 中 ,20HE 对 Vg 
的 合成 速率 有 重要 作用 。 

(3) Se Ee eB RAR aR eG, Vg 的 发 生 受 JH 和 20HE 的 启动 。 


4.1 HMA 


Chen 3 (1978) 报道 ， 蝗 虫 的 Vg 在 血 淋 巴 中 最 早出 现 于 成 虫 赔 皮 后 的 8d, TEN K 
后 13d 达到 峰值 ， 至 18 ~24d 开始 下 降 ， 其 后 Vg 随 着 卵巢 的 发 育 周期 而 波动 。Chen 
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(1981) 又 提出 Vg 合成 依赖 于 JH。JH 刺激 脂肪 体 的 Vg 合成 具有 较 高 的 选择 性 ， 并 和 性 
别 及 发 育 其 有关。 在 脂肪 体 中 ，VgmRNA 和 Ve 滴 度 同时 达到 高 峰值 。 在 体内 Vg RE 
降 时 ， 脂 肪 体内 总 RNA 同时 下 降 ， 而 VemRNA 亦 有 所 下 噬 (Reid & Chen, 1981). $ 
三 JH 的 蝗虫 在 第 1 次 用 JH 刺激 后 其 VemRNA, Ve 核糖 体 及 Vg 的 合成 经 延 摘 期 后 才 
开始 迅速 增加 。 在 JH 第 1 次 刺激 时 ， 延 搁 期 内 先 使 脂肪 体 增殖 内 质 网 和 VemRNA, 第 2 
次 刺激 则 使 Vg 基因 进行 专 一 性 表达 (Wyatt 等 ，1981)。 飞 蝗 的 VgA 和 VgB 基因 分 别 有 
12kb 和 10.5kb， 后 由 Locke 等 (1987) 进行 了 克隆 。 这 2 个 基因 均 位 于 X 染色 体 上 ， 它 
们 除 5” 端 外 ， 编 码 区 DNA 不 互相 杂交 。 在 2 个 基因 的 上 游 有 几 小 段 核 芽 酸 序 记 明 显 相 
似 ， 很 可 能 是 JH 调控 单元 。 


4.2 #48 


SEA (1982) HH, tf BUR (Coccinetia septempunctata) Ve ERZ JH 的 调节 ， 
JH 能 有 效 激活 Vg 基因 ; Ve 也 受 食物 因子 的 刺激 。 在 取 食 人 工 代 饲 料 时 ， 启 虫 合成 Vg 
的 速率 及 VgmRNA 的 活性 都 比较 低 ， 当 用 蟾 虫 酯 分 别处 理 取 食 蚜虫 及 人 工 代 饲料 的 标 虫 
BY, Vg 的 滴 度 提高 ， 脂 肪 体 中 Ve 的 合成 量 增加 ， 从 闯 虫 酶 对 到 食 人 工 代 饲 料 的 促进 作 
M, ARRALAR HRE AIRE JH 水 平 较 低 ， 因 而 对 外 源 性 JH 有 很 大 的 依赖 性 。 


4.3 SMA 


SAHER Vg 的 合成 大 多 受 JH 和 20HE 的 调控 ， 调 控 方 式 央 种 类 不 同 而 异 。 异 十 
比 天 蚕 明 和 家 和 成 贝 不 取 食 ， 从 预 肾 期 开始 进 人 变态 阶段 ，JH 滴 度 下 降 时 ，Vg 合成 得 到 
启动 ， 而 20HE 激发 它 的 合成 。 烟 草 天 蛾 成 虫 需要 补充 营养 ，Vg 合成 开始 于 肾 期 ， 并 不 
依赖 于 JH， 只 有 在 羽化 后 钨 母 细 胞 发 育 时 才 需 要 JH CRAM Y LARA 
的 ， 羽 化 后 开始 合成 Vg， 只 依赖 于 JH 而 与 20HE 无 关 。 


4.4 RAR 


在 家 蝇 体内 ，20HE 首先 影响 脂肪 体 的 形态 变化 及 卵 母 细胞 的 前 期 发 育 。 孵 发 育 神经 
激素 (egg development neurohormme, EDNH), JH 和 20HE 对 Vg 合成 的 起 动 和 维持 都 是 
必需 的 。JH 提高 脂肪 体 对 20HE 的 敏感 性 ， 同 时 促使 卵巢 发 育 进 人 卵黄 发 生 期 ， 在 卵黄 
发 生 启动 后 ，20HE 诱导 和 维持 脂肪 体 中 Vg 的 合成 。 说 明 JH 与 20HE 其 协同 效果 。 另 外 
也 发 现 胸部 神经 节 产 生 的 卸 卵 激素 控制 卵 划 的 局 期 性 发 育 。 

KR Vg 基因 的 表达 除了 有 性 别 、 组 织 和 时 间 的 特异 性 以 外 ， 营 养 也 是 孵 集 成 熟 的 一 
个 重要 因子 。 取 食 蛋 白 的 肉 虫 能 使 卵巢 成 熟 ， 而 取 食 薰 糖 的 则 不 能 。 

在 埃及 伊 蚁 中 ， 羽 化 激发 卵 莫 发育， 但 孵 母 细胞 只 发 育 到 栖 止 期 ,吸血 后 才 使 进入 财 
黄 发 生 期 。 直 到 卵 的 成 熟 ， 它 的 Vg ARE JH 和 20HE 的 共同 调控 。JH 诱导 脂肪 体 对 
20HE 的 应 答 能 力 。20HE 可 以 诱导 不 吸血 、 去 卵巢 或 颈 部 结扎 的 伊 蚁 脂肪 体 合成 Vg ( 包 
括 离 体 的 脂肪 体 )。 蚁 子 的 20HE 也 受 EDNH 的 控制 。EDNH 通过 cAMP (ERIE 50M, 
同时 本 身 又 依赖 子 EDNH RAF ARK, RAF RRA MP —MA 
PRET A NE a 
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第 五 节 ”网 蛋白 酶 与 卵黄 蛋白 的 踪 解 


卵黄 蛋白 的 降解 和 利用 受到 卵 内 蛋白 酶 有 程序 地 调控 。 因 此 ， 蛋 白米 对 胚胎 发 育 的 启 
动 及 其 进程 具有 十 分 重要 的 意义 。 自 从 Kukmein1966 年 开始 研究 蝗虫 的 卵黄 蛋白 酶 以 来 ， 
CA LORMAN AE HAG ST RM ett, FAME TAR, bP AY 
A A BOLI R 


Be a ON Bie AS 


BERAI EHR ERA (MacGregor & Loughton 1977), R (Bownes 
& Hames, 1977, Medina et al, 1988), # (Kageyama & Takahashi “, 1981~1993) , 
» POLSKA, BAA FRNA AAR 
AR SEAM MRI SABLE. 
各 种 屁 虫 的 卵 蛋 白 酶 作为 内 肽 酶 ， 根 据 活性 中 心 催化 的 残 基 ， 可 以 分 为 4 类， 即 ， 


NAM (Storella, 1985), FER 


a) 
(2) 
(3) 
(4) 














丝氨酸 蛋白酶 serine proteinases) o 
WARE AE (cysteine proteinases). 


KX ABE AMS (aspatic proteinases) o 


人 金属 蛋白 酶 (metallo proteinases). 


在 上 述 蛋 白 能 中 又 可 分 为 若干 种 次 一 级 的 蛋白 酶 。 例 如， 在 家 稻 外 内 就 存在 3 种 丝 氨 
酸 重 白 艇 ， 在 埃及 伊 蚊 中 检测 到 丝氨酸 拔 肽 酶 (Choetal，1991)。 此 外， 尚 有 - 些 催化 机 
lA ERR CR 10-4)。 


表 10-4 昆虫 的 卵 蛋 良 酶 





FR (1x1l0u) 





a ES wm ATED pH RRB PORRE 
EE XRTMRHE (RAR Vo 47/350 3.5 BRAM He rR Bee 
TE KAMENE (EPR, 30.5 8.0 PAAR A (RE 
n) 一 29/— . 胎 发 育 第 8d 最 高 》 
RR MEMRAM GODE N 2- _ MEAR ERREEN (家 查证 
GK, EE) KEA Mi 78d) 
Vn 
zë RMAC Qaa pep a- — paR 
REO 
me He, y 一 E > 
BRE RNE, OM s (Emm ~ gee EGTRAME 
RAGS RARER, DAE 
ÉB (VTP) ~ He T EDE 一 
ARE ERAREOS 一 47/158 5 
ERE ALRRRAM 一 99.360 4 
ee RRO (类 组 织 。 
SB) ao 38 
Ank FERBEAN = 30/60 3.0-4.0 





BEHA RA A 
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LL FRE RE AM 


Kageyama 和 Takahashi 等 以 不 同 的 pH GREIP VET, A A LIS, 
FA SDS 电泳 ,在 pH3 一 4 附近 获得 3 种 分 辨 率 相当 高 的 蛋白 酶 。F-64 特异 性 抑制 剂 对 该 
酶 有 强烈 的 抑制 作用 ， 由 此 鉴定 出 该 酶 属 半 胱 氨 酸 蛋白 酶 类 ， 命名 为 家 蛋 半 胱 氨 酸 蛋白 酶 
(bombyx cysteine proteinase, BCP), ‘CANE 10-5. 

ARERR HI 5 BHR ONE BE, 100g 卵 可 得 到 2 一 3mg 的 精制 品 。 说 明 该 REE 
TAEDA, ARSON ML IAB 30 pe. MERE ME ES EHR HN F 4350 X10, 





-3 


~i 
ARGCTFICKTAACAAAGATAACCATICAAG 


1 100 
AIMIAAGTGTTT AGEN TTOCTOCTATOCICAGTOQCTOCHTPORCTGCTOMTCAGTICMIGRCCRIGTCARGGAR, 
AB SRY REL SCAYARY SAY OFR FOL VEE 
-120 wt 

\FETCCUCATGAAGATA, 
Besa oe REY ROSE YE OW FR MRT 


200 


PACOCTGNGCKGRNGCAGRTCATCOCCAABC NCAACCAGAMTEACGAANTGGOGOTOTTTTCTTMCAAGCTGGGC 
TAR OR Orr AK GN OK YERX GLY S TR TG 
-so 


300 

STGAACTCOTECTRGGGAGCACOGAGACA TOCTOCAOCACGAGTTOPIGAAGACTATCAACGOCPTCANCAAAACT 

Kou s wow sn Go kb ee RVR TAR GF OR RS 
rs * 


490 


GCCARACACAACAMGANTICTGTACA TGAAGGOTGOGAGCETCOGOOGCGCT AAGTICATARCOCCRGCCARCOTG 
Aka wrwL YH KGGsS VRG AKP I S E A A Y 
SY wy 
CGTCACČGACATCAAGGACCAAGOGAAGTGTOGCTCA 
EL PR Ov DOD Na FN GAY To Tt KR nde er 
cay 





soa 

BIO ATESTECACCACGNCTGGAGCTPTGGARGGACASCACTICCGTCAGTCC GSCTACCTGUNGTOSCRCTCS 

cwsrs?TT?TGatbreaqosrrgs oY en ee 
50 


so0 
GASCAAAACCTCATCGACTICTCGGASCAGTACEGGMA CRA CGGCTGCAACGGGSGGCTCATIEACRAC! 
FQN L roe sk orawyuGew aera ee 


700 
AGTAGATCAAGGACAACOGOGGCANC EACH CCGAGCAGGCCTACCCCTACGAGGGAGPTGACGACAAGTCAGG 
RvrR ou Gorotregayveyred voip Row 

190 
TACAN ITOCCCGAGICCGACGNACAGAAGCTGNTG 
YN PBR HR TGAEODVGPUODTS ¢ Go fg k E A 


900 
GRNGCOSTGECORCCOTGRGECCCOTCTCCUNGGCEA NE AAC ESCTCECACACCCACTIOCAGCICFACTECAGC 
PawVaT VY GevsvatroaS ETE PQ ny oe 

159 
s00 


OGMETOTACAAC GAGGA GGA CTGCTCCTCCACTGACCTOGACCACOGSGTITGGTOGTOOFTTACOGCAC AC 
oven peecs storpeav Lv Y a gn 


QUSCAGSSCETSGACTACTSSCTCOTGARGAACTCGNGGGGEC SCTE GTGORGCONGCTOGICN 
BOG Vv oy wR ve Sa GRS eR ITM 


ATER AR mec gemacoaca reaceTconSE CCC CrACCSCCECANEAAAGCEOCEOTCCTE 
TR WR WR DG TAS RT 





1100 
BCOINGCTOCAACATTCACATCTCTTATOPA TACTPATGOT-MAAGTTATCTCTGTAATATOTATAATTCTCTA 
DAAA AGAT TAGOTTAAGAAACTITATGAAAATTTAAGACTATATATTICTITCGTTATAAGETTAAAAA TCN] d 

\TACEACAACTOOCTCOCGRCCOCGSTERGGOACPRRPCTAEACAL 


eee orton neces EANCAGTACONGGCRGOGARR 
AGGACGCOGTCATCOAKTGPTATGTCCRACTCAGAI PAA DTITATAAAAACTTGTTARRAAARAAA 
ARAAAAAAAA 1486 


图 10-7 RH MAE MLE 
NI SSE LENT A REN ARUP N2 Oh RC RAR ACF 
CI NRA SERRE A OVA Rt OR URS RAI TL ME MRO 
《 仿 山 本 芳 实 ，1995) 
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表 10-5 ”家 备 的 半 胱 气 酸 蛋白 酶 
OF BEML a 350 x 10'u 
SDS-PAGE 47x1030 (无 活性 豚 体 ) 39x 10'o 《活性 成 熟 型 ) 
是 质 特异 性 ZTE) (100) > AEE (63) 六 球 蛋 白 (51) > 牛 血清 蛋白 (28) > MERE A 《18) DONA (8) 
Vn (61) >ESP (60) >Vg (55) >LP (21) >30kDa BEG (8) 
_2Phe Are MCA (250) >Z-Arg-Arg MCA (1) 
最 适 PH 3.5 o o a a ne eee 加 ee 
无 (100), -3-24 (IAA) (6). XPT APR 【PCMB) <67), DTNB (19), NEM (20), 
抑制 齐 ] Chymostarin (3), Anupau (23), TLCK (3), TPCK (8), E64 (1). Z-Phe-Phe-CHN; (1), EDTA 
(144) Phosphoramiden (108), Pepstation (98) 
(RAUB, 1995) 
精制 的 酶 通过 电 广 得 到 47 x 103u 的 单 “ 肽 ， 全 酶 由 8 PMO. TET 
蛋 卢 、 酷 蛋白 有 分 解 活性 : MONA A Vn 与 ESP 都 有 很 高 的 活性 。RCP 对 pH 有 很 大 
的 依赖 性 ， 当 pH3.5 时 ， 可 使 酶 在 卵 内 局 部 活化 ; 但 对 30kDa 蛋白 的 分 解 能 力 很 弱 。 从 
基质 的 特异 性 可 以 看 到 BCP 人 在 胚 隔 发 育 时 具有 了 明 她 的 专 一 性 和 时 空调 节 作 用 。 从 氨基 版 
末端 序列 、 酶 切 位 点 等 特征 表明 ， 它 和 哺乳 动物 的 洲 诅 体 半 胱 氨 酸 型 白 酶 (组织 蛋 白 酶 
B, HALE) 有 很 大 的 相似 性 《图 10-7)。 此 外 ， 两 者 的 抑制 剂 也 是 相同 的 ， 特 别 与 组 
织 蛋 白 酶 LL 有 更 多 的 相似 性 ， 因 此 ， 义 称 BCP 为 类 组 织 蛋 白 酶 Cpathepsin Like). 


1.1.1 酶 的 结构 


山本 等 用 家 乔 站 胱 氨 酸 焦 白 酶 BCP》 的 抗 血清 从 家 和 看 煞 昌 cDNA 文库 中 对 该 酶 克隆 
获得 成 功 ， 并 测定 了 BCP 全 基因 的 序列 。 和 氨基酸 木 端 与 胰 蛋 白 酶 分 解 肘 比较， 它们 之 间 
有 很 大 的 一 致 性 。 在 转译 区 中 有 344 个 氨基 酸 和 富 芍 水 性 的 16 个 残 基 的 信号 肽 、104 个 
REM RKUR 224 个 残 基 的 成 熟 型 酶 区 。BCP 属 糖 蛋白 性 质 ， 原 区 中 有 上 个 糖 链 结合 剖 
位 。 有 趣 的 是 在 戒 熟 型 酶 区 与 动物 组 织 蛋 白 艇 LL、 木 瓜 澡 白 酶 1.、 种 子 发 芽 时 水 解 蛋白 质 
的 aleurain 和 oryzain 等 有 很 大 的 相似 性 。BCP 成 熟 型 (M 型 ) 的 氨基 酸 木 端 比 组 织 货 白 
酶 L、B 等 长 6 个 氨基 酸 残 基 。 在 原 区 内 与 各 种 半 脱 氨 酸 尼 白 酶 之 间 的 相似 性 较 少 ,但 仍 
有 一些 共同 点 。 另外 ，Karrer $ H JLA E APRA ERFNIN [EXRXs (1/V) 
FX2NXsEX3N] 主题 。BCP 有 2 BAUGH. WF 1 PRERA, PERE 
异 趾 组 织 蛋 白 酶 L 酶 系 的 特征 ， 甚 他 区 域 中 保持 良好 的 稳定 性 。 通 过 X 射线 晶体 解析 ， 
与 成 熟 的 组 织 蛋白 酶 B 和 木瓜 蛋白 酶 的 主体 结构 有 相似 性 ， 它 们 的 氨基 末端 附近 的 活性 
基于 胱 氨 酸 《25) 的 -SH 和 羧基 本 端 附近 的 组 氨 酸 (159) 的 咪唑 -NH 的 主体 构造 相同 ， 
在 与 基质 结合 的 “袋子 ”中 ， 形 成 电荷 转换 的 切断 器 ， 氨 基 末 端 和 闭 基 末端 的 个 区 域 ， 
形成 “ 袋 牛 ”的 类 型 和 电荷 ， 从 而 产生 基质 特异 性 。 在 BCP 中 保存 了 半 脏 氮 酸 和 组 氮 酸 ， 
因而 具有 木瓜 蛋白 酶 和 组 织 表 白 艇 相同 的 2 个 原 区 。 


1.1.2 生物 合成 和 组 织 定位 


用 特异 性 抗体 进行 测定 ， 结 果 表 明 家 甜 化 师 后 第 5 一 6d “ECR MS EB E 
升 ， 并 开始 积累 ， 其 进程 与 孵 的 成 高 相 一 致 。 在 成 熟 卵巢 的 切片 趾 ， 用 组 织 免疫 化 学 分 
析 ， 观 察 介 白 每 在 卵 内 的 分 布 ， 发 现在 卵 蘑 发 育 第 34， 卵 细胞 中 已 开始 大 量 选择 性 报 肥 
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Vn， 分 布 在 卵黄 颗粒 中 的 BCP， 随 卵 的 成 熟 和 基质 Vn 与 ESP 的 积累 也 相应 地 得 到 积累 。 
至 6d BCP MARRS Ito 

半 胱 氨 酸 蛋白 酶 不 像 有 些 蛋 白 酶 ， 先 在 脂肪 体内 合成 ， 然 后 分 泌 进 人 血 淋 巴 ， 再 由 卵 
细胞 摄取 ， 而 是 在 滤 泡 细胞 内 合成 的 (在 滤 泡 细胞 中 可 分 离 到 该 蛋白 酶 )。 在 成 熟 的 卵巢 
中 ， 可 以 得 到 具 翻 洋 活 性 的 mRNA， 施 用 卵巢 摘除 术 《ovariectomy) 以 后 ， 血 淋巴 中 积 贮 
大 量 的 BCP; 在 摘除 一 半 即 巢 的 个 体 中 ， 积 贮 量 也 减少 一 半 ， 说 明 BCP 由 滤 泡 细胞 合成 ， 
BMA EMV (K 10-6) 。 


表 10-6 HRM ARB BCP 的 含量 














《出 本 其 实 ，1995) 
MREP BCP 活性 (n/a) 
aE 加 # 摘除 FWE MRENA 
Sd 4 3245.0 100 45.0 
_ bd $8 60+4.0 37+1.2 7227.3 ee 300 = 10.1 _ 
卵巢 中 PCP BE (U/mg EHIE) 
re) Ey an 一 BAIR OME 
Sd Si 432 
6d 8 770 80U 
7d $% 1700 





赔 皮 后 的 Sd SALI SRR, ATEREA, ERWE A Z-Pho-Arg-MCM 作 BCP RRS. mUl 为 血 麻 
巴 中 的 活性 单位 ( 录 自 山本 劳 实 ) 


赵 小 凡 等 用 家 看 肾 组 织 提取 液 ， 测 定 半 胱 氨 酸 蛋白 瞎 的 活性 ， 结 果 发 坝 卵 巢 中 酶 的 活 
性 很 高 ， 在 雌雄 血 淋 巴 和 脂肪 体 中 活性 很 低 ， 其 中 半 胱 氨 酸 蛋白 酶 占 卵 梨 中 总 重 扬 的 酶 括 
性 的 60%。 为 了 进一步 确定 包 集 中 重 白 酶 是 由 滤 泡 细胞 合成 的 ， 进 行 了 免疫 学 组 织 化 学 
定位 。 卵 黄 发 生前 的 卵 偶 与 抗 半 胱 氨 酸 蛋白 酶 血清 温 育 ， 结 果 在 卵 母 细胞 周围 显示 强 集 
色 ， 但 滤 泡 细胞 和 营养 细胞 不 着 色 ， 孵 黄 发 生前 的 卵巢 也 没有 明显 着 色 ， 欠 有 进入 卵 黄 发 
生 期 的 卵巢 和 抗 血清 温 育 时 ， 才 见 到 孵 黄 里 粒 和 滤 泡 细胞 被 染色 。 说 明 渡 泡 细胞 在 这 一 时 期 
Fitri RP ER A. BCP 作为 -种 组 白质 是 与 孵 黄 原 蛋白 一 起 进入 孵 刁 细胞 的 。 钨 巢 
或 血 淋 巴 《去 血细胞 ) 中 的 BCP 属 前 体型 ， 但 在 精 梨 中 却 存在 成 熟 型 ， 两 者 的 比例 为 1:1。 


1.1.3 鳞 翅 目 昆虫 半 联 氨 酸 蛋白 酶 的 比较 


据 赵 小 凡 等 《1996) 报道 ， 家 鼻 妨 中 半 胱 氨 酸 蛋白 酶 为 类 组 织 蛋 白梅 LL， 由 滤 泡 细胞 
合成 ， 以 酶 原形 式 贮 在 卵黄 颗粒 中 ， 在 胚胎 发 育才 始 后 通过 自身 降解 活化 ， 亚 基 分 子 量 
47X103u， 全 酶 分 于 量 360 <10u, ARRAN. ORE AE NE Eb 
类 组 织 蛋白 酶 B， 亚 单位 分 子 量 与 家 蛋 的 相同 ， 但 葛 麻 矢 全 酶 分 子 量 仅 158 X 103u， 为 四 
RKR. WEMAN ERARE, TABA- ERRE, EANA 
FH 30x10u, EMATE 60x10u, BORKA. 


1.2 BRR ge OE Bk me 


2 SUBSE IK ME (seryl carboxypeptidsae) 的 资料 来 自 Cho 4 (1991) 对 埃及 伊 蚁 的 
研究 。 该 酶 在 脂肪 体内 合成 前 体 物 后 转移 到 卵 母 细胞 中 。 已 经 克隆 了 cDNA 编码 的 蚊 了 名 
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SEAM (VCP), PEET ENTI. BSE mRNA 只 在 卵黄 发 生 的 肉 虫 脂肪 
体 中 表达 。 根 据 VCP 氨基 酸 序列 ， 推 断 该 族 成 员 之 间 有 明显 的 同 源 性 。VCP 在 胚胎 发 生 
时 被 活化 ， 与 53x1034 ( 酶 原 ) 到 48 x 103u (活化 酶 ) 的 转化 有 一 定 的 联系 。 活 化 型 的 
敲 峰 期 出 现在 胚胎 发 育 的 中 期 ， 到 胚胎 发 育 结束 时 消失 。 


1.3 天 冬 氨 酸 蛋白 酶 


BLAS (1996) WA, KAREN OVERS ERE {aspartic proteinase}. HE 
PEENE ARTEEI, £ DEAF-Toyoprar 层 析 ， 获 得 天 然 分 子 量 360 X 10u KX 
氨 酸 蛋白 酶 ， 亚 单位 分 了 量 99x 103u， 推 测 全 酶 由 4 个 亚 单位 组 成 。 特 异性 抑制 剂 pe- 
pstatin 对 该 酶 有 强烈 的 抑制 作用 。 在 pH3.0~ 5.0 条 件 下 均 可 水 解 牛 血红 蛋白 ， 但 在 
PH4.0 时 水 解 率 较 高 。 在 离休 试验 中 可 水 解 Vn， 与 组 织 蛋 白 酶 D 有 相似 的 特点 。 此 外 ， 
在 必 禾 和 棉铃 虫 卵 内 也 发 现 有 天 冬 氨 酸 蛋 白 酶 。 在 杆 蚕 卵 母 细胞 内 ， 天 冬 氨 摊 蛋白 酶 对 半 
AARE FN SMERA EER, 


1.4 丝氨酸 蛋白 酶 


丝氨酸 蛋白 酶 〈serine proteinases) 中 研究 得 较 多 的 属 SEP 特异 性 蛋白 酶 。 该 酶 能 高 
度 专 一 地 降解 卵黄 特异 性 蛋白 ， 而 不 能 降解 其 他 卵黄 蛋白 《Indrasith 等 ，1988，Ya- 
mashita & Indrasith, 1988). Afh 30.5 x 103u 与 29 x 10u 两 个 亚 单位 组 成 。 在 精 氨 酸 
与 赖 氨 酸 残 基 狂 键 上 水 解 基 质 。DEP、PMSE 和 leupeptin 对 该 酶 有 很 强 的 抑制 作用 ， 因 此 
属 丝氨酸 蛋白 酶 。 以 完整 的 ESP 作为 基质 ， 可 初步 分 解 出 3 个 片段 ， 说 明 ESP 在 两 个 位 
点 上 被 蛋白 酶 切除 。 酶 的 活性 企 家 看 胚胎 发 育 早期 很 低 ， 直 到 第 4d 活性 才 急 剧 增加 ， 第 
8d 达到 最 高 峰 ， 同 时 蛋白 酶 的 mRNA 也 明 总 增加 。 说 明 酶 活性 的 增加 依赖 酶 蛋白 的 合 

在 家 午 卵 内 还 有 两 种 特异 性 磷 蛋 白 酶 (vitellin-specific Protease)， 分 子 量 分 别 为 34 x 
103u 和 24x103w， 也 属 丝氨酸 借 白 酶 类 型 。 这 些 鼻 白 酶 CDNA 已 被 克隆 ， 上 要 结构 也 是 
通过 测定 cDNA 序列 获得 的 。 序 列 中 有 264 RE A, EE ET he Se HN 
有 高 度 的 同 源 性 。 两 种 酶 均 能 切除 Vn 与 ESP 成 为 几 种 小 胀 ， 但 不 水 解 30kDa HA, EE 
作用 是 在 胚胎 内 降解 蛋白 质 ， 使 Vn 参与 幼虫 组 织 分 化 和 形成 。 对 基质 的 重 链 (VH) 有 
高 度 专 一 性 ， 而 不 降解 42 x 103u 的 轻 链 (VL)。 这 些 蛋 白 酶 在 胚胎 中 的 出 现 虽 与 胚胎 蛋 
白质 降解 的 启动 有 密切 关系 ， 但 两 种 酶 存在 不 同 的 功能 。 从 发 育 多 中 RNA 制备 品 诺 森 印 
迹 分 析 表 明 ， 在 离 体 试验 转录 系统 中 mRNA 产生 一 个 32 x 103 多 及 原始 转译 产品 表达 
出 其 个 成 熟 型 鼻 白 酶 。 说 明 这 两 种 蛋白 荃 是 单 基因 产品 ， 在 Vn KEF FRET ARBAB 
育 7.5d) 突然 出 现 ， 也 说 明 与 mRNA 的 出 现 和 积累 有 关 。 


2 TR ABR 


当 BCP 和 其 他 蛋白 酶 的 前 体 物 在 脂肪 体 或 滤 泡 细胞 中 合成 以 后 ， 职 车 在 卵 苹 细胞 内 ， 
在 是 胎 发 育 时 必须 经 过 活化 ， 才 具有 分 解 卵黄 副 白 的 活力 。 根 据 SDS-PAGE 的 电泳 结果 ， 
47 x 103u 的 非 活性 前 体 物 ， 经 过 NP (X, Y) 才能 变 成 为 39x102u 的 活性 型 。 在 
































此 过 程 中 ，39x 10° u CRANE, HOW CRE ae AY RR (M 型 )。M 型 的 氨基 酸 本 端 序 
BUSA Edman 分 析 表 明 ， 有 6 个 氨基 酸 残 基 








的 长 度 ， 缺 少 组 织 蛋白 酶 L 中 常见 的 羧基 gE i 
未 喘 的 加 工 过 程 ， 与 溶 酶 体 中 成 熟 坦 组 织 前 原型 
AMHR ARAB, REO i 


相似 ， 由 此 判断 BCP 的 活性 机 制 如 图 10-8 onr apaia 
所 示 。 

从 图 10 8 中 可 独到， 前 体型 的 节 适 3Hf @ 一 一 
为 4.25， 能 被 E64 完全 抑制 ， 其 过 程 属 和 
动 催化 反应 (autocatalytic reaction)， 其 中 
又 分 为 分 于 内 与 分 子 间 两 种 。 活 化 型 的 出 
现时 间 与 酶 浓度 无 关 。 男 外 ， 丰 分子 间 反 A y 
ubt, ERRE TAHET, TORERE 一 
条 件 岂 能 起 到 活化 作用 。 由 此 可 见 ， 从 本 a o 
FD, SI AH EF Bh fE 
fed FA. AUER Ht, Be at Yo t, & 

M X 
































程 中 出 现 了 X, YEARN, AMP x 
BCP 的 原型 ， 在 胚胎 发 育 时 经 过 中 间 型 而 
逐 源 成 为 成 融 型 。 在 离 体 试验 时 ， 遇 酸性 
条 件 ， 卵 黄蜂 粒 中 同样 出 现 这 种 转变 ， 证 
实 了 由 王 到 X、Y 最 终 成 为 M 型 模式 的 存 。 图 108 KEAMER E H Mer che 
在 。 A. ARRARAS BRM 

TR DSR, SATARKA P. 不 活化 前 体型 (47ux10°) X. HHI (4dux 10°) 


Y. PEN (410x10) M. 成 熟 型 (39ux 103) 
酸 蛋白 栈 有 激活 的 作用 。 人 seme 


3” 饰 黄 蛋 白 降 解 的 调控 (PLAS, 1995) 


ERRER, OE, et 
BURKE, ROT SRNNAD, BEHEA  R AAA, RER 3 种 卵黄 
SAM (Vn, ESP 和 30kDa A) ERR BMA RO ee, HR k E 
EI RIMAE ARATA RER. RR A A E SR eg — 
系列 调控 机 制 。 这 是 当今 生命 活动 中 十 分 受 人 重视 的 研究 课题 。 


3.1 调控 方式 

蛋白 酶 在 降解 嘟 黄 蛋 白 时 ， 按 下 列 几 种 方式 进行 有 序 降解 。 

O) 特异 性 蛋白 酶 的 降解 作用 。 这 使 - 些 蛋白 被 降解 而 不 影响 其 他 蛋白 的 保存 。 如 血 
WRK (angiotensin) 受 血管 紧张 肽 原 酶 《renin) 的 作用 。 在 胚胎 发 育 时 特异 性 卵黄 蛋 


白 酶 对 特异 性 卵黄 蛋白 (ESP) 的 水 解 也 是 一 例 。 大 多 数 昆虫 的 半 胱 氨 酸 蛋白 酶 以 酶 原形 
式 贮存 在 卵黄 壬 粒 中 。 组 织 蛋 白 酶 属 励 活性 的 世 型 和 轧 型 前 体 ， 贮 存在 卵黄 颗粒 中 ， 胚 
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胎 发 育 时 经 过 自动 俊 化 使 L 型 活化 ,但 BAR BAS D 等 酶 类 的 催化 - 

《2) 蛋白 酶 所 基质 蛋白 的 空间 定位 分 喇 。 溶 租 体 中 的 蛋白 酶 被 局 限 在 液 胞 中 。 人 在 卵黄 
蛋白 颗粒 中 ，VCP 和 VTP 仅 存在 于 含 Vn 的 卵黄 体 的 周围 间隙 中 。 

G) 蛋白 酶 活性 的 调节 作用 。 林 活化 的 酶 原 通 过 限制 性 活化 因子 或 抑制 因子 进行 调 
控 。 例 如 cystatin 对 半 胱 氨 酸 借 白 酶 有 抑制 作用 ， 而 钙 离 子 可 以 促进 蛋白 酶 的 活化 。 

(4) 基质 蛋 扬 修饰 的 调 性 作用 。 和 蛋白 酶 分 解 上 基质 蛋白 时 ， 酶 切 位 点 必须 是 暴露 的 。 才 
能 与 酶 相互 作用 ， 磷 酸化 作用 也 是 如 此 。 家 有 蛋 卵 内 蛋白 中 的 激酶 在 胜 胎 发 生 同 时 使 Vn BE 
酸化 ， 经 过 磷酸 化 的 Vn 对 BCP 具有 很 高 的 敏感 性 。 此 外 ， 和 蛋白 质朴 水 性 的 变化 ， 限 制 性 
分 解 引起 的 量 白 质变 构 以 及 基质 的 硫化 等 各 种 修饰 作用 ， 都 可 影响 卵黄 蛋白 的 降解 。 蛋 白 
颗粒 酸化 引起 的 酶 原 活化 机 制 在 螨 类 、 果 蝇 和 海胆 中 都 有 报道 。 

(S) 蛋白 酶 合成 的 时 序 性 。 在 家 番 且 胎 发 育 后 期 ， 生 物 合 成 数 种 胰 介 妆 酶 类 ， 与 活化 
后 的 半 鹏 氨 酸 酶 一 起 ， 降 解 蛋 白质 。 

对 30kDa 蛋白 的 降解 作用 迄今 还 有 - 些 机 制 没有 搞 清 。 在 卵 钙 前 尚 可 测 到 许多 30kDa 
蛋白 的 残余 ， 这 些 剩余 的 多 肽 能 为 初 孵 幼 贝 提供 营养 ， 必 时 可 能 有 幼虫 的 胃 登 白 酶 承担 消 
作用 。 


3.2 卵黄 蛋白 的 磷酸 化 和 脱 磷酸 化 作用 


磷酸 化 与 脱 磷 酸化 作用 在 卵黄 蛋白 的 降解 过 程 中 起 调节 基质 明白 敌对 基质 的 敏感 性 的 
作用 。 从 后 翻译 修饰 或 钙 离 子 结合 以 及 辅助 因子 的 作用 米 看 ， 基 质 的 倒 航 化 或 陪 砍 酸化 至 
关 重要 。 兰 椎 动 物 的 孵 黄 蛋白 含 爸 节 很 高 ;相反 ， 在 屁 虫 的 卵黄 原 蛋白 中 只 含 少量 与 丝 氨 
屋 结合 的 倒 。 磷 酸化 发 生 于 后 修饰 过 程 中 ， 这 是 屁 虫 纲 卵黄 蛋白 的 共同 特点 。 在 家 蛋 中 ， 
BEG BE TA AER, OP 注射 到 未 受精 或 滞 育 的 卵 中 ， 放 射 活 性 出 现在 ESP H, H 
他 蛋白 则 是 非 磷酸 化 的 。 将 2P 注射 到 正在 发 育 的 卵 内 (产后 24)， 它 可 以 与 多 种 蛋 锯 质 
结合 而 产生 磷酸 化 ， 在 Vin 的 亚 单位 上 磷酸 化 的 程度 最 明显 。 不 同性 质 的 蛋白 质 磷酸 化 作 
用 也 不 完全 相同 。 孵 黄 原 蛋白 磷酸 化 依赖 于 cGMP 的 蛋白 激酶 (CHR), EAT ee 
发 育 的 虹 期 是 同步 出 现 的 ， 直 到 胚胎 发 育 后 期 ， 激 笈 水 平 才 开始 下 降 。Vn 是 激酶 的 最 适 
基质 之 一 ， 因 此 Vn 的 磷酸 化 非常 明显 。 当 G- 激 酶 使 Vn 充分 磷酸 化 时 ， 半 胱 氨 酸 蛋白 上 酶 
的 降解 速率 也 大 大 提高 。 从 另 一 方 也 可 看 出 ， 半 胱 氨 酸 蛋白 酶 对 磷酸 化 的 Vn 的 Km 值 低 
于 非 亿 酸化 的 ， 由 此 得 出 这 样 的 结论 ， Vn PO ORMR LL RAED PAS Vn 蛋白 苦 栈 切 水 解 的 1 
个 信号 。 

在 其 他 昆虫 中 ， 也 有 很 多 Vn 降解 时 磷酸 化 或 脱 炙 酸 化 调节 的 证 据 。 在 德国 小 峡 
(Blattela germanica) SAP, Vn 水 解 过 程 开始 于 排卵 后 第 4d, ERA OMB RR PE 
白质 的 利用 是 -Bio 

卵黄 磷酸 化 酶 的 表达 也 与 上 述 进程 相 一 致 。 产 卵 后 第 2d 的 卵黄 中 并 没有 酶 的 活性 ， 
到 第 3~ 4d SAS 20 倍 。 此外， 在 Vn 的 早期 降解 中 还 可 以 看 到 释 酸 酯 酶 的 表达 。 
用 条 交 袭 得 的 杂 合 子 雄 草 丹 和 野生 雄 贝 交配 后 产 下 的 卵 中 ， 卵 黄 厂 酸化 水 平 明 显 下 降 ， 使 
Vn 不 发 生 水 解 ， 导 致 胚胎 不 能 发 育 ， 直 至 产 铀 第 5d， 仍 保护 着 刚 产 下 时 Vn 的 亚 单位 组 
分 ， 从 中 可 看 出 磷酸 化 艇 与 Vn 的 关系 ， 以 及 磷酸 化 秀 在 德国 小 蝶 卵 黄 蛋 白质 水 解 过 程 中 
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的 功能 。Vn 的 脱 磷酸 化 作用 也 对 蛋白 质 水 解 起 调控 作用 ， 磷 酸化 与 脱 磷酸 化 也 可 能 存在 
共 思 效应 。 卵 黄 蛋 白质 中 丝氨酸 和 苏 氨 酸 残 基 的 磷酸 化 或 脱 磁 酸 化 导致 蛋白 质 分 子 在 一 定 
区 域 发 生 构 灾 。 由 此 增加 它们 对 蛋白 质 水 解 的 敏感 性 。 磷 酸化 酶 的 另 一 种 功能 是 改变 蛋白 
颗粒 的 腊 ， 使 膜 上 的 爸 脂 受到 破坏 或 修饰 从 页 改变 膜 的 渗透 性 。 


3.3” 匈 黄 蛋 白 颗 粒 的 酸化 作用 


SBOE ARC LE ADEIT ICT, ROE SL RT 
VCP fe RASA CEAT HEARRE Ce BC AH, MEAN ARA 
HERE. CEBU AR A FS 0 (8 Bg OU A, ae SE Hg 
化 为 活化 型 。Fagotte (1991) MOISE Cacridin orange) 使 卵黄 蛋白 颗粒 酸化 ， 从 而 引起 
SSA RRB, PAR ROKR EET RRS, CRT, HANEY 
URL AE ASR AY, MERER Eh RS I, GA A 
tho EAS BW SiO SE ARCH, OS RO ee A LHR 
体 ， 到 后 期 卵黄 颗粒 变 成 为 低 密度 片段 时 ， 组 织 蛋 白 敌 L 才 被 活化 。 这 种 通过 卵黄 颗粒 
司 化 作用 活化 蛋白 酶 的 方式 与 卵黄 蛋白 降解 的 方式 不 同 。arteria 在 卵黄 颗粒 中 以 原型 的 溶 
能 体 方式 启动 卵黄 球 中 集 白质 的 水 解 ， 溶 酶 体 以 自体 溶 酶 细胞 器 在 酸化 过 程 中 使 水 解 能 得 
到 活化 ， 其 中 包含 蛋白 质 -ATP 酶 的 作用 ,这 种 现象 在 海胆 卵 中 最 为 常见 。 当 海胆 耳 胎 发 
育 持 期 卵黄 糖 脂 蛋 白 进行 有 限 的 水 解 ， 其 中 可 能 受到 半 胱 氨 酸 和 蛋白酶 的 催化 。 半 胱 氮 酸 蛋 
白 酶 在 发 育 的 孵 黄蜂 粒 中 被 活化 。 卵 黄蜂 粒 的 酸化 道 过 CAMP 发 生 作用 ， 它 进 人 酸性 细 
胞 器 中 ， 可 用 电泳 检测 到 ， 当 pH7.0 降 到 6.2 时 ， 即 成 为 酶 的 最 佳 pH 值 ， 足 以 使 酶 原 活 
化 ,启动 以 后 蛋 所 的 水 解 作用 。 





























昆虫 雄性 分 泌 物 及 其 对 雌性 的 作用 





生殖 是 联系 父 代 和 子 代 的 纽 涡 。 在 昆虫 的 生命 活动 和 种 群 变 
动 过 程 中 ， 没 有 比 生殖 更 为 重要 的 活动 了 ， 这 足 由 于 : 中 从 进化 
HARKE, “个 不 生殖 的 个 体 在 进化 上 是 没有 意义 的 ， 它 的 基 
因 在 未 来 世代 中 请 失 。 凡 交配 和 生殖 不 强 ， 产 下 的 后 代 适 应 性 差 
的 个 体 ， 其 基因 库 均 具 有 类 似 的 结果 。 因 而 不 难 想象 ， 经 过 干 百 
万 年 的 自然 选择 而 形成 的 多 种 多 样 的 生殖 行为 和 生理 机 制 ， 均 足 
对 环境 适应 的 结 架 。 人 名 昆虫 生殖 行为 的 高 度 适 点 性 和 惊人 的 繁殖 
能 力 ， 造 成 了 锋 发 成 灾 的 巨大 法 能。 如 棉铃 虫 -ETEF 
粒 ， 对 棉花 生产 构成 极 大 的 威 脐 ， 一 旦 气 异 适宜 、 食 料 丰富 、 大 
敌 数 量 下 降 或 抗 药性 上 升 ， 更 可 繁殖 出 巨大 的 数量 ， 甚 至 连年 独 
锋 ， 其 防治 的 持续 性 与 有 效 性 一 直 困 扰 着 农业 生产 。 对 昆虫 生 将 
行为 和 生理 机 制 的 全 面 了 解 ， 在 理论 上 可 弄 清 很 多 进化 难题 ， 在 
实际 中 可 更 准确 地 掌握 屁 虫 的 种 群 动态 ， 进 行 适时 治理 。 








第 一 节 ”交配 对 生殖 的 影响 





成 劝 的 交配 是 枫 性 生殖 的 昆虫 繁 卫 后代 所 必须 的 研究 堆 
明 ， 黄 猩猩 果 蝇 的 交配 仪 持续 20min， 代 峨 类 交 上 凯 的 持续 时 间 则 
KES, 如 三 化 量 和 麦 蛾 交配 时 间 均 长 达 2~3h。 交 配 后 ， 峻 虫 
的 行为 和 生理 均 发 生 了 巨大 的 变化 。 这些 变化 包括 以 下 几 个 方 
面 。 

1 降低 对 雄 虫 的 吸引 力 


交配 后 的 黄 猩 猩 困 蝇 雌 蝇 较 少 被 癌 种 雁 蝇 追求 。 一 方面 是 由 
于 交配 后 雌 师 的 引诱 信息 素 的 产生 大 幅 下 降 ， 不 只 有 吸引 梭 蝇 的 
气味 ; 荔 一 方面 ,交配 后 的 雌 蜗 的 移动 明显 减少 。 由 于 视觉 刺激 
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SRR ROA, (RO ES I, EROS a BR 
Raina 3% (1986) eRe a1 de Se A EE SO ETT SOR. 结果 表明 ， 
交配 抑制 了 典 蛾 性 信息 素 的 产生 。 交 配 后 不 到 2h, RAE AK 的 含量 与 相同 年 龄 未 
CACM ALLE BEAK T 93% 。 交 配 后 24h， 性 信息 素 含量 虽然 显著 升 高 ， 达 37ng/ 腺 ， 但 仍 
WR FARRAR (62ng/HR), HAZE 72h, HRA ARMA ARR. Eä 
BEARER, CBE SAU ERE EI ERES AED. BR MALS HON 
(Raina, 1989) RI, RAMA BRS BM, 30 和 60min B FARRER, 
(20min ERER BE BH TR, AE (保持 交配 状态 20min, HA T 
分 开 ， 术 形成 精 包 ) 者 性 信息 素 水 平 保持 不 变 。Ramaswamy & (1996) 对 由 交配 改变 烽 
芽 认 峨 的 性 信息 素 合 成 进行 了 了 研究。 结果 表明 ， 交 配 立即 降低 了 性 信息 素 的 产后 ， 交 配 抑 
tbl FLFR BR FREE A RHE, Foster (1993) TFET SCH SEE (Epiphyas postvi- 
tana) 的 影响 ,结果 宕 明 ， 交 配 后 5 ~6h 性 信息 素 含 量 便 显 著 下 降 (7.7ng/ 腺 , 对照 
33.8ng/ 腺 )， 与 去 头 的 处 女 峻 蛾 相似 〈9.0ng/ 腺 )， 交 配 后 24h 进 -PFE 1.Sng/ 腺 ， 
6d 后 下 降 至 0.2ng/ 腺 。 可 见 交配 能 永久 性 的 抑制 性 信息 素 的 产生 。 在 鲜 毒 上 中 ，Giebu- 
ltowicz 等 (1990) 的 报道 表明 ，2 日 龄 交配 的 甸 毒 峨 (Lymantria dispar) HES HITE RK 
含量 也 立即 下 降 ， 之 后 一 直 保 持 低 水 平 。 在 粉 强 Ephestia cautella 中 ，Coffclt 等 (1987) 
HB, SCAR OTE BR A RIG T 75% ~99%。 说 明 性 信息 素 的 含量 的 减少 羡 交 
具 后 的 肉 蛾 对 雄 蛾 失去 吸引 力 的 重要 原因 之 一 。 

交配 后 的 峻 蛾 对 雄 峨 失去 引诱 能 力 的 另 一 个 原因 是 前 者 不 再 出 现 召 唤 行 为 。 有 召唤 行 
为 的 峻 蛾 ， 在 交配 高 峰 期 到 来 之 前 将 性 信息 素 释 放出 体外 。 不 同上 峻 蛾 的 召唤 行为 大 致 相 
同 ， 如 棉铃 虫 峻 肉 在 召唤 时 ， 两 姻 由 静止 时 的 屋 疹 状 变 为 平 伸 ， 覆 于 腹 I, ERRAL 
Kiha, BE SEET IRRE RI URES OR o MEFR, FLOR AS 
BUN, AGERE, SAMIR TE A et, BBE ed, Gta FBS eb AR, PRR 
伸 ， 连 续 作 微 小 的 抖动 或 伸缩 ;曝露 出 第 8 和 第 9 MET, MRO ER, aE AAT 
翅 的 两 出。 小 地 老虎 肉 归 在 召唤 时 ， 先 停息 ， 伸 出 产 卵 器 ， AARE, AMERA K 
行 。 与 其 他 蛾 类 不 同 的 是 ， 产 卵 器 在 健 出 几 秘 或 稍 长 时 间 后 缩 回 ， 这 种 伸 出 或 缩 回 的 动作 
持续 几 分 钟 后 ， 肉 蛾 转移 至 男 一 处 再 重复 上 述 动作 。 偶 而 ， 肉 量 会 将 伸 出 的 产 印 器 在 接触 
WORM, PRR, ALLE, BMGARE RB, Raina 4 (1989) 对 美洲 棉 
铃 虫 交配 后 峻 蛾 行为 进行 了 观察 ， 发 现 交配 过 的 肉 峨 在 当晚 都 不 再 展现 召唤 行为 。 在 粉 旦 
Ephestia cautella 中 ，Coffelt & (1987) 报道 ， 交 配 使 肉 峨 的 召 吃 行 为 降低 了 90%; Tru- 
mann 9% (1971) 证 实 成 功 的 交配 终止 了 惜 圳 比 大 重 蛾 (Hyalophara cecropia) 的 世 唤 行为 。 


2 降低 对 交配 的 接受 能 力 


双 虫 交配 后 在 一 定时 间 间 隔 期 内 ， 通 常 拒绝 再 次 交配 。 这 一 现象 在 双 盟 蝇 、 鳞 姻 目 和 
销 起 日 昆虫 中 均 有 报道 。 


在 双 烟 目 中 ， 当 黄 猩 猩 果 蜂 的 梭 虫 企图 与 已 交配 的 肉 蝇 骨 次 交配 时 ， 后 者 表现 出 强烈 
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的 拒绝 行为 。 当 雄风 接近 时 ， 瞧 蝇 伸 出 产 卵 器 ,逃避 连 近 的 雄 蝇 ， 有 时 还 共有 强烈 的 后 跑 
动作 。 峻 蝇 的 这 种 拒绝 行为 可 持续 11d。 只 有 在 前 次 交配 时 贮存 的 精子 消耗 列 尽 后 ， 峻 蝇 
才 接 受 再 次 交配 。 在 室内 ,相同 数 景 的 梭 蝇 与 未 交配 肉 蝇 混合 ，1h 后 95% ~ 100% AERA 
接受 了 交配 ， 而 相同 数量 的 嫌 蜗 与 已 交配 雌 蝇 混合 时 ，1lh 后 仪 5% 的 峻 日 接受 了 再 交配 。 
SERCH A. taeniorhynchus W BIME JE (autogenous) 品系 也 明显 具有 拒绝 再 斧 配 的 行 
为 。 同 样 ， 交 配 后 的 采 采 昭 ， 也 在 一 定时 间 间 隔 内 拒绝 再 次 交配 。 

SHH ED TE BR pM RK. Raina 等 《1986) 观察 ， 交 杷 后 美 
WRB Ds), GRETA, BERR, ROMAN em, BHi — 
PRC Er K MERR CE SR N ACA ERTE E REE PLC EROE EER 
时 ， 后 者 总 足 迅速 移 开 ， 并 有 猛烈 地 蹲 踊 和 遍 起 动作 。 菜 白 蝶 (Pieris rapae) AMER 
交配 之 后 ， 引 发 典型 的 拒绝 再 交配 行为 ， 将 交配 后 菜 白 谍 的 血 淋 巴 注入 处 女 屿 体内 ， 也 会 
使 后 前 拒绝 再 交配 (Sugawara, 1979) 

WARD, —A 2AP Stegobiam paniceum WERZENN, th RB ATE 
绝 接 受 再 次 交配 行为 ， 


3 ”提高 产 卵 量 和 加 强 产 卵 活动 


成 功 的 交配 可 极 大 地 刺激 产 郧 。 在 实验 室 条 件 下 ， 林 交配 的 黄 狸 狸 果 娲 风帆 得 天 产儿 
0~5 粒 。 商 交配 后 产 卵 量 陡 开 到 每 天 50 一 60 粒 ， 昂 著 高 于 未 交配 的 峻 蜗 。 这 一 益 异 可 持 
HO~ 1d, BARA MAH THR THR. 

SEES PON SEF. 4 日 龄 时 平均 高 达 210 RARA, miie ee 
HEIR AL A 55 BL AB AE o 

Albernathy 等 《1994) 对 美洲 克 伶 虫 峻 蛾 的 研究 表明 ，2 FR MEIR ZENT ILAH FE 
far OR, 24h 后 〈 即 3 日 龄 ) 达到 峰值 ， 以 后 逐渐 下 降 ， 至 10 日 龄 时 降 至 与 同龄 处 女 蛾 
同样 的 水 平 。 交 配 后 24h 产 下 的 卵 占 总 产 卵 量 的 36% 以 上 ,交配 后 3d 后 (2 日 龄 至 4 H 
We) ERFT 56% AON, SS —IR PEON 78%; 处 女 蛾 在 前 3d 和 前 上 周 只 产 下 10% Al 
27% ， 而 有 62% AY ERIE FETS RIEN Od 产 下 。 此 外 ， 交 配 后 上 肉 蛾 的 总 产 孵 量 明 显 大 于 未 交 
配 个 体 。 

Giebultowicz 等 《1990) 的 报道 ,2 HASSE MCG ASEAN (Lymantria dispar) WER 
24h 内 产 孵 量 占 总 卵 划 的 60% ~70% ， 之 后 逐渐 下 降 ， 但 仍然 显著 高 于 术 交 配对 赂 。 

交配 后 的 吸血 时 Rhidnius proficus RRB SER WAEN, ZA R H 
卵 量 是 处 女 肉 虫 产 卵 量 的 两 倍 。 

在 产 卵 量 增加 的 同时 ， 许 多 昆 由 交配 后 产 钓 活动 也 明显 增加 。Pickfotrd 等 (1969) 首 
先 发 现 蝗虫 Melanoplus sanguinipes 的 产 旬 活动 可 被 交配 所 刺激 。Ward (1988) 也 报道 了 
药材 甲 Stegobium paniceum 崔 虫 交配 后 增加 飞行 能 万， 积极 寻找 产 卵 场所 产 卵 。 

H RREY Delia radicum 的 峻 虫 若 怀 有 成 殴 卵 ， 交 配 立 即 会 引起 寻找 产 卵 寄主 的 行 
为 (Notti ng ham，1988)。 当 交配 时 精 后 和 精液 充满 受精 哥 ， 吸 血 晴 (Rhodnius) 的 产 卵 
行为 也 会 受到 激发 (Davey, 1965), O'Meara 等 (1977) FÉ, KEAMER A. tae- 
niorhynchus 的 自发 营养 (autogenous) 品系 卵 的 发 育 。 
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4 贮存 精子 


黄 猩 猩 果 蝇 每 次 交配 后 ， 夺 蝇 输入 的 精子 达 4 000 ~6 000 条 ， 其 中 25% EA aE 
蜗 贮 在。 贮存 过 程 发 生 在 交配 后 几 小 时 之 内 。 贮 存 的 精子 数 足 够 产生 600 一 800 个 后 代 ， 
oT] Ba WE AGS 14d 以 上 。 


5 缩短 寿命 


处 女 峻 成 虫 的 寿命 明显 长 于 交配 峻 成 贝 。 黄 猩猩 果 蝇 峻 成 虫 交 配 后 ， 在 产 卵 量 大 幅 上 
升 的 同时 ， 寿 命 却 显著 下 降 。 这 由 几 个 方面 的 诛 因 引起 ， 首 先 ， 产 生 后代 耗 去 了 大 量 的 能 
量 。 不 产 卵 的 崔 蝇 寿命 明显 长 于 产 卵 个 体 。 其 次 ， 雄 蝇 的 存在 (即使 不 交配 》 也 可 显著 降 
低 峻 由 的 寿命 ， 部 分 原因 是 由 子 旅 蝇 的 不 断 追逐 使 雌 蝇 无 足够 的 时 间 休 息 和 取 食 。 再 次 ， 
来 源 于 雄 蝇 的 精液 导致 骏 蝇 缩短 存 命 。 

交配 也 明显 缩短 了 棉铃 虫 峻 晤 的 寿命 。 研 究 表明 ， 在 实验 室 条 件 下 ， 未 交配 瞧 蛾 的 平 
Sap ANIA 17d， 而 接受 交配 的 肉 蛾 只 有 15.6d， 明 显 短 于 前 者 。 


第 二 节 “引起 肉 虫 交配 后 行为 的 刺激 因子 


正常 的 交配 导致 肉 虫 的 生理 和 行为 发 生 一 系列 变化 。 但 引起 这 些 变 化 的 刺激 因子 是 什 
A? 是 交配 时 的 机 械 刺 诉 还 是 交配 过 程 中 输 和 人肉 体内 的 物质 ?” 若是 后 者 ， 这 些 物质 是 什 
么 ? 它们 是 怎么 样 传导 的 ? 这 些 问 题 ， 引 起 了 昆虫 学 家 、 生 化 学 家 和 分 子 生物 学 家 的 极 大 
兴趣 ， 得 到 了 广泛 的 研究 。 


1 刺激 因子 的 来 源 


确实 ,在 有 些 昆 忠 中 ， 交 配 时 的 机 械 刺激 可 引起 雄 虫 交配 后 的 种 种 变化 。 例 如 菜 白 灵 
(Pieris rapae) 经 过 正常 交配 之 后 ， 精 包 充 人 交尾 赛 中 的 信号 便 足以 引发 肉 屿 对 再 交配 的 
拒绝 行为 《Sugawara，1979)。Sasaki 等 (1984) EX, 从 移 除 摆 刀 的 雄 峨 处 接受 了 空 精 包 
WARRE (Manduca serta) 短期 内 表现 交 蝶 后 行为 。 这 种 行为 甚至 可 由 交配 夺 的 胀 床 
引起 。 

也 有 的 昆虫 交配 时 的 机 械 刺激 可 引发 部 分 交配 后 行为 。 在 美洲 棉铃 下 中 ， 若 将 羽化 初 
期 移 除了 率 丸 、 赃 精 赛 、 复 射精 管 和 雄性 附 腺 的 雄 几 与 处 女 崔 蛾 放 在 一 起 ， 它 们 能 正常 交 
配 ， 并 大 部 分 《68% ) 能 形成 外 形 正常 的 空 精 包 。 这 -过 程 虽 不 能 使 性 信息 素 分 沁 腺 中 的 
性 信息 素 含量 显著 下 降 ， 但 可 抑制 峻 蛾 的 召唤 行为。 
AERA, PEASE ON RSA AE ELEN cinerea 和 其 他 蟒 蛤 拒绝 接受 再 交配 ， 若 移 除 山 
蔓 则 恢复 接受 雄性 。 
将 玻璃 珠 填 人 采 采 蜗 的 子宫 中 ， 也 可 抑制 雄 邵 对 求偶 雄 蝇 的 接受 能 力 。 长 时 间 交配 的 
物理 刺激 也 是 瓜 网 Bactrocera cucurbitae 交配 后 峻 蝇 拒 绝 接受 求偶 雄 晶 的 主要 刺激 因子 之 
To TEC. curtipennis 中 ， 移 置 我 璃 卵 到 输 卯 管 中 ， 可 抑制 处 理 雌 虫 接 受 交 瑟 。 

但 在 大 多 数 昆虫 中 ， 交配 时 的 机 械 刺 激 却 不 足以 引起 雁 虫 交配 后 的 生理 和 行为 改变 。 
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如 黄 猩猩 果 蜂 交配 后 峻 蝇 的 行为 和 生理 变化 主要 出 输入 峻 蝇 的 精子 和 来 源 于 雄性 附 腺 的 精 
液 引 起 。 早 在 20 世纪 60 年 代 ，Garcia-Bellido 和 Merle #5 aR BA METER RR A K 22 Bel BE 
蝇 的 腹 内 ， 引 起 后 者 产 卵 量 的 陡 升 和 接受 交配 能 力 下 降 ，。 进 一 步 的 研究 表明 ， 黄 狮 猩 杂 蝇 
处 女 蝇 若 与 缺少 附 腺 分 泌 物 和 精子 的 雄 蝇 交配 ， 交 配 1d 后 的 肉 蜗 再 交配 率 达 80%, Slat 
照 处 女 蜗 无 显著 差别 〈 交 孔 率 95%)。 而 与 缺少 精子 ,但 具有 附 腺 分 泌 物 的 雄 蝇 交配 ，[d 
后 肯 交 配 被 部 分 抑制 。 这 一 结果 表明 ， 附 腺 分 泌 物 和 精子 都 是 抑制 雌 蝇 1d 后 再 交配 所 必 
需 的。 对 抑制 交配 后 2d 以 上 的 肉 蝇 再 交配 ， 则 附 腺 分 小 物 无 任何 作用 ， 只 有 精 耶 十 能 长 
时 间 地 抑制 再 交配 。 对 产 卵 刺激 也 类似 的 情况 。 附 腺 分 记 物 和 精子 均 可 显著 刺激 交配 后 
ld 雌 蝇 的 产 卵 量 ， 但 只 有 贮藏 十 受精 囊 内 的 精子 才能 长 时 间 和 刺激 产 卵 。 

比较 附 腺 移 填 和 交配 试验 结果 可 知 ， 前 者 仅 附 腺 使 导致 了 交配 后 内 蝇 长 期 的 行为 改 
变 ， 而 后 者 附 腺 仪表 现 短期 效应 ， 必 须 有 精子 的 存在 才能 长 期 维持 这 种 改变 。 员 然 这 种 差 
并 可 能 是 接受 附 腺 分 泌 物 的 部 位 不 同 所 致 ， 即 前 者 直接 移 置 于 血 腑 中 ， 后 洛 则 在 交配 避 
中 。 但 正常 交配 时 的 这 种 两 步 控制 法 显然 有 利于 肉 、 雄 两 性 果 电 。 对 典 性 果 蝇 而 言 ， 若 与 
之 交配 的 雄 蜡 无 正常 的 精子 ， 册 在 雄性 附 腺 分 补 物 抑制 作用 消失 后 ， 典 蝇 果 立即 接受 髓 次 
交配 ， 从 调 洲 免 因 产 大 量 无 效 孵 而 浪费 能 量 和 时 间 ， 对 雄性 果 曙 而 上 语 ， 附 腺 分 小 物 的 短 时 
间 抑 制 交 酚 ， 给 了 精子 足够 的 转移 时 间 。 当 精 子 到 达 受 精囊 后 ， 则 由 精子 行使 抑制 功能 
精子 从 交配 囊 转 移 至 受精 赛 需 儿 个 小 时 ， 在 这 段 时 间 内 ， 若 无 附 腺 分 沁 物 的 短 时 间 抑制 ， 
则 刚 完成 交配 的 肉 虫 由 于 受精 事 内 无 精子 而 可 能 接受 再 次 交配 ， 将 前 -次 交配 的 精子 完全 
取代 ， 从 而 不 利于 前 次 交配 雄 蝇 基因 在 后 代 中 的 表达 。 

注射 纯化 的 附 腺 分 小 物 PS-1 到 处 女 果 蝇 万 . funebris 体腔 内 ， 可 降低 处 女 电 对 雄风 的 
接受 性 (Baumann, 1974b), 

RR AAG BFS SALA EAT aS 充分 说 明 拒 绝 交 配 的 原因 是 来 自 雄 件 附 腺 的 分 泌 物 
(Manning, 1962; Scott, 1987), XAI Delia antiqua, G . morsitans ARH Srtorys calci- 
trans 进行 的 试验 均 表明 ， 移 置 雄性 附 腺 或 注射 雄性 附 腺 抽 提 物 ， 均 可 抑制 处 理 肉 蝇 接 受 
交配 的 行为 。 进 - - 步 研究 表明 ， 精液 中 的 肽 类 和 人 小 分 子 盘 白 在 交配 过 程 中 或 交配 后 ， 透 过 
阴道 壁 进 入 血 淋 巴 中 ， 引 起 交配 后 典 虫 的 拒绝 行为 。 

O’ Meara (1977) Had, PRA. laeniorhynchus 的 自发 营养 (autogenous) MAIS 
的 发 育 和 交配 后 雄 附 腺 给 予 的 物质 有 关 。 这 些 由 交配 传送 到 上 肉体 的 附 腺 物质 同时 也 刺激 产 
孵 和 拒绝 再 交配 。 此 外 ， 还 有 多 种 典 蚁 的 交配 后 行为 ， 可 由 雄性 附 腺 的 移植 和 注射 某 取 物 
诱发 。 当 峻 按 蚊 交配 过 程 中 接受 精 地 时 ， 同 时 也 接受 到 腕 质 的 交配 阻碍 物 ， 阻 挡 了 交配 赛 
而 使 腹部 膨胀 。 这 个 阻碍 物 使 峻 蚊 无 法 再 交配 ， 直 至 交配 后 36 小 时 ， 这 个 阻碍 物 济 解 血 
淋巴 中 才 恢 复 再 交配 能 力 。 

FEB BH, Pickford 等 (1969) 的 研究 结果 首先 证 实则 出 Melanoplus sa- 
PEuinites 的 产 孵 刺激 是 由 雄 性 附 腺 物质 所 引起 的 。 

在 半 起 上 昆虫 中 ， 吸 血 晴 在 交配 后 ， 精 子 和 精液 充满 受精 囊 Ry Rc eae 
入 到 体 腕 中 ， 控 制 产 卵 行为 《Davey，1965)。 同 时 ， 产 卵 量 也 出 神经 分 路 细胞 所 分 沁 的 亲 
MÆ (myotropic factor) 所 刺激 而 增加 (Davey 1967)。 但 雄性 附 腺 物质 和 这 种 亲 肌 素 昆 协 
同 作用 ， 还 是 由 前 者 刺激 后 者 释放 而 作用 于 生殖 系统 ， 至 今 仍 无 系统 报道 。 
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TESHA H Be} aE FE |Z, Ramaswamy $ (1996) 的 研究 吉明 ， 抑 制 再 交配 
的 因 了 来源 丁 梭 性 生殖 系统 。 在 舞 毒 蛾 中 ，Giebultowicz % (1991) 报道 ， 交 配 时 足够 的 
精子 或 尝 丸 分 泌 物 的 转移 是 抑制 瞧 蛾 产生 性 信息 素 和 终止 召唤 行为 所 必需 的 、 虽 然 Sasaki 
等 (1984) 证 实 ， 空 精 包 或 交配 者 的 胀 庄 可 引起 烟草 天 蛾 (Manduca sexta) 短期 的 交配 
Witty, (XPT RPA AR OL AR 

FER VAS AP, ARRA RENDRE RE, 推测 精 包 内 物质 
SDA CHER RAYA aR. HUARD AAO REMR SEREN, ZR ESSE ALIA 90min, 5 
KPRG AG AF (102.6min), ZARE, Sai AA 1 个 无 精子 的 精 包 ， 
ATER SE SCY MEARE tis EE HF (1.7ng/ 腺 )。 表 上 明 性 信息 素 的 降低 由 雄性 
附 腺 物质 的 输入 引起 。 

可 见 ， 来 源 于 雄性 附 腺 的 物质 《有 的 种 类 还 包 播 精子 本 身 )， 是 大 多 数 昆 虫 引 起 交配 
后 行为 和 生理 改变 的 刺激 因子 。Young 和 Downe (1979) 利用 同位 素 示 踪 法 发 现 ， -次 受 
精 有 50% 的 物质 直接 来 源 于 雄性 附 腺 ， 其 余 50% 则 由 贮 精 赛 射 出 ， 所 以 在 刚 交配 完 的 只 下 
体内 不 仅 有 大 量 精子 ， 而 且 有 大 量 的 附 腺 物质 ， 包 括 附 腺 细胞 、 细 胞 售 片 和 线粒体 在 内 。 


2 刺激 因子 的 传导 


若 将 成 熟 雄性 黄 猩 独 果 蝇 的 梭 忻 附 腺 移入 肉 蝇 的 腹 内 ， 引 发 后 者 典 曹 的 交配 后 行为 ， 
这 不 仪 说 明了 刺激 因子 的 物质 来 源 ， 市 且 通 过 采用 组 织 移 党 的 方法 ， 证 明了 刺激 因 了 可 遂 
过 血 淋 巴 传递 。 随 后 的 试验 结果 表明 ， 典 蜡 人 交配 后 行为 的 表现 也 需要 完整 的 神经 组 织 如 脑 
和 胸部 神经 节 的 存在 。 精 液 中 的 刺激 物质 通过 血 淋 巴 传递 到 脑 和 胸部 神经 节 作用 位 点 ， 从 
而 引起 肉 电 交配 后 行为 。 此 外 ， 精 庄 本 身 对 肉 电 交配 后 行为 的 展现 也 具有 一 定 的 作用 ， 精 
了 在 受精 客 中 存在 的 信息 应 该 是 通过 神经 信和 号 传递 至 中 枢 的 。 

HAM (Pieris rapae) 经 过 正常 交配 之 后 ， 精 包 充 人 交配 赛 中 ， 和 刺激 传 人 神经 将 交 
配 信息 传 至 中 枢 神 经 系统 进而 引发 交配 后 行为 (Sugawara，1979)。Obata (1982) 报道 ， 
交配 后 业 白 果 的 血 淋 巴 注入 处 女 肉 蝶 体 内 后 ， 引 起 了 后 者 的 拭 绝 接受 交配 的 行为 。 可 见 ， 
菜 白 铀 中， 交配 拒 绝 行为 可 由 不 同 因子 引起 。 其 中 交配 后 的 机 械 刺 激 〈 精 包 信 叶 ) 通过 神 
经 伟人， 而 物质 因 地 则 可 由 血 淋 巴 传递 。 

ERY, Giebultowier 等 (1991) 报道 ， 交 配 时 足够 的 精子 或 摆 丸 分 小物 到 达 受 
精 赛 后 ， 通 过 刺激 肉 性 生殖 道内 的 感受 器 形成 神经 信 导 ， 传 输 至 中 概 而 起 作用 。 

Ando 等 (1996) 的 研究 表明 ， 虽 然 0.5 h WSR ER Be ACM A AEE Et, 
并 产 受精 卵 。 但 正常 的 引起 性 信息 泰 分 党 腺 未 久 性 失 活 的 交配 必须 持续 6h 以 上 ， 完 成 下 
WCRI HESRTE A PBAN 后 又 可 导致 性 信息 素 的 产生 ， 交 配 后 6h 和 24h BEAR AY Br_SOG 
提取 液 仍 保持 强烈 地 促 性 信息 素 活性 。 AAC A MER A EAE OP RS A RE 
素 的 能 力 ， 介 交配 抑制 上 PRAN HUF, HARRA, eS, 交配 不 抑制 性 
信息 素 的 产生 。 说 明 由 交配 引起 的 沿 腹 神 经 索 上 行 的 神经 信 生 或 物质 抑制 了 PHAN 的 释放 。 

在 美洲 棉铃 虫 中 ， 苦 将 交配 后 15min WER ALAR EL LE Ah oc a h, 引 直 后 者 性 信息 
素 含量 的 显著 降低 (A 114. 6ng PRES 6， Ong/ 腺 ) ， 布 交配 后 100 min HEAR i KES at ab 
SME NRE NESE (76.4ng/ 腺 )。 同 样 ， 注 人 交配 或 本 交 配 梭 娥 的 血 淋 巴 也 引起 了 处 
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女 瞧 蛾 性 信息 素 含量 的 显著 降低 (6.3ng A 6.Ing), i2 F93 — eb t MER AL KY AY é i 
蛾 在 注射 后 30min FY, Pie +g AES AEB, ZAMEK 80% , ME T Se ACME h Hk E a ob & 
MRED 90min 后 才 有 少数 个 体 (27%) A (Raina, 1989). BTL, PTE FHRA Z A 
JE EAR TTR E 9 SE Sy a eh ERRAI A. GP A eR aL, PE MH 
Eep fe- - 段 时 间 后 浓度 逐渐 降低 。 


3 雄性 附 腺 分 泌 物 的 其 他 功能 


ARETE BAAR GY UDR T AE Se ME TER, A SPE AE. ky 
能 虽然 在 不 同 的 昆虫 中 有 所 不 同 ， 也 不 是 同一 种 昆虫 的 雄性 附 腺 分 小 物 都 由 有 这 些 功能 ， 
们 上 兵 功能 的 复杂 性 可 算 动 物 之 最 了 。 


3.1 参与 精子 取代 与 竞争 


药性 附 腺 分 涂 物 参与 了 精 了 的 取代 和 和 竞争 。Harshman 和 Prout (1994) 通过 统计 两 次 
连续 交配 肉 蝇 的 后 代数 目 ， 发 现 第 一 次 与 正常 雄 蝇 ， 第 a AE AO Se YY 
峰 蝇 ， 其 后 代数 明显 少 于 与 正常 雄 蝇 交配 一 次 的 巾 蜡 ， 可 见 ， 第 二 次 交配 时 附 逐 分 泌 物 清 
除了 第 一 次 交配 时 存 贮 于 受精 案 中 的 精子 。 


3.2 启动 精子 在 此 体内 的 转运 与 存 贮 


有 有 些 试验 结果 也 表明 ， 附 腺 分 泌 物 可 局 动 输入 肉体 的 精子 的 转运 和 存 迪 ， 当 肉 作 果 蝇 
与 缺少 附 腺 分 洲 物 但 具有 上 正常 精子 的 雄 蝇 交配 厂 ， 受 精 时 中 的 精子 数 显 昔 少 于 与 正常 雄 晤 
ZENG YEAR, AA 17% AME SEE ERATE (Kalb 等 ，1993)。 


3.3 BOR 4A, db A) ay EARR 


FETE AUR OO th ATR TR, AEA RAY PS PERN, Se emt TRO E Bh 
PSCC MeL is Se EMERARA THEA ER RE A A SP By, JC AWE, X 
荐 同 种 附 腺 分 泌 物 可 促进 排卵 的 缘故 . 


3.4 营养 功能 


研究 表明 ， 在 黄 狸 猩 果 量 中 ， 梭 性 附 腺 强 白 的 华 养 功能 很 小 。 四 为 附 旗 中 的 重 记 量 仅 
SENKER. 


3.5 形成 精 包 


交配 开始 后 不 久 ， 梭 性 附 腺 分 泌 物 开始 外 排 。 这 些 分 泌 物 四 多 种 蛋白 质 构成 。 它 们 依 
次 排 借 而 形成 精 包 ， 其 内 充满 精液 和 精子 ， 形 成 的 精 包 最 终 转运 至 肉体 内 。 


4 雄性 附 腺 分 滋 物 的 种 类 


对 雄性 附 腺 分 小 物 的 研究 表明 ， 共 主要 成 分 是 组 白质 类 。 分 离 和 纯化 产 卵 刺激 蛋 帕 或 
者 性 肽 集中 于 直 让 日 相 双 如 上 日 中 。 分 离 出 的 活性 成 分 根据 分 子 质 量 成 为 两 组 ; 一 组 为 分 上 
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质量 (3~5) x10u HRK, EAP RAH, FREE (13~100) x 
100 MEOE, ERRATA ER, KER, PEDANE, TT eee, 

此 外 ,激素 类 、 碳 水 化 合 物 类 、 糖 燃 等 也 均 存在 上 雄性 附 腺 中 。 至 今 为 止 ， 已 分 离 和 
鉴定 出 不 少 雄 性 附 腺 分 小 物 。 其 结构 、 功 能 、 分 说 部 位 、 作 用 方式 等 也 进行 了 一 些 初步 研 
F (RIE) 





表 11-1 昆虫 雄性 附 腺 分 泌 物 的 化 学 成 分 











纪 束 种 类 分 说 物 的 化 学 成 分 

TES Periplancta sp. oa 

AEE Telegrin sp. CUA A A 

REM Acheter domestica cGMP 

PRII Schistexercer gregariu ER, ORR 

BAR Melanoplus Haw 

K tit FRG. WENU WE 

HANTE Popillia japonia BSE 

WWE Melolontha BE 

KEP Acanthoselides obtectus aR 

果 Drosphila AGS, Re. AKO. As 

‘HERE Aedes Edzi 

RHE Musa EHR 

BEM Avolepia usecella EHN, BR 

FERRE Antheraea pernyi X. AE SRA. PIN, PUR, ZEM, GAR 
家 组 Bombyr mori EALE 
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战功 的 交配 可 极 大 地 刺激 产 孵 。 在 杭 铃 出 中 ， 交 配 之 后 产 孵 星 陡 升 ，4 日 龄 时 平均 高 
ÀA 210 FRE Abe ARE, 而 同日 龄 处 女 蛾 产 卵 量 平 均值 仅 为 55 AB AE, 

在 产 卵 晤 上 升 的 同时 ， 性 接受 能 力 却 显著 下 降 。 一 般 认为 ， 成 功 的 交配 由 瞧 蛾 的 三 个 
方面 决定 : 中 腺 体内 只 有 足够 量 的 SP 以 吸引 求偶 雄 蛾 ;加 肉 蛾 能 展现 正常 的 召唤 行为 以 
FEA SP; 国 对 求偶 雄 蛾 的 接受 、 而 在 很 多 研究 过 的 鳞 示 日 屁 虫 中 ,这些 方面 常 被 交配 收 
变 ， 从 而 永久 性 或 暂时 性 的 使 安 配 受到 抑制 。 

影响 交配 后 性 行为 改变 的 因 正在 多 种 昆虫 中 进行 了 研究 ， 它 们 大 都 是 来 源 于 奴 性 附 腺 
的 上 肽 类 或 蛋白 类 。 


1 RMR AT TEAK 








1.1 时 晶 性 肽 的 化 学 结构 


果 蝇 雄 虫 中 特有 了 肽 的 发 现 可 归功 于 Fox (1956) 的 研究 。 他 在 雄 虫 体液 的 色谱 分 析 中 
观察 到 一个 可 水 解 的 、 蔡 三 酮 阳性 斑点 ， 但 是 在 黄 猩 狸 困 蝇 (D. melanogaster ) 雌 虫 中 没 
观察 到 ，Fox (1959) 将 这 种 新 的 雄性 特有 物质 称 为 “性 肽 "。Chen 和 Diem (1961) 
提出 ， 雄 性 附 腺 体 Cparagonia) 为 性 肽 的 产后 部 们 。 
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随后 ，Chen 和 Buhler (1970) 通过 离子 交换 层 析 法 ， 从 大 量 的 黄 狸 猩 果 蜗 成 虫 中 分 
离 出 性 肽 ， 分 离 和 纯化 的 肽 注 人 未 交配 的 雌 虫 中 时 ， 处 理 雌 虫 的 产 卵 量 比 末 注射 或 仅 注射 
了 生理 盐水 的 肉 虫 担 高 2~3 倍 。 刺 激活 动 似乎 取决 于 所 注 人 物质 的 量 ， 亨 旦 在 整个 产 卵 
期 注射 1 次 就 足以 维持 高 水 平 的 产 卵 率 、 在 交配 的 堆 虫 中 可 以 检测 出 少量 的 性 肘 ， 而 末 交 
配 峻 虫 却 没有 。 说 明 性 肽 是 由 雄 虫 交配 时 引信 人 炊 体 内 的 。 

Chen% (1988) 测定 了 果 蝇 雄性 附 腺 水 和 甲醇 提取 液 的 生物 活性 。 其 是 取 滚 可 显 落 
抑制 处 女 果 蜗 的 交配 接受 行为 ， 刺 激 排 卵 和 产 卵 等 交配 后 行为 。 他 们 用 反 相 高 效 液 相 色 谱 
分 离 甲醇 提取 物 ， 出 现 了 A、B、C 和 D 共 4 个 峰值 。 牛 测 结果 表明 ， 只 有 峰 C 表现 出 生 
物 活性 。 采 用 反 相 高 效 液 相 色 谱 对 峰 C 进行 了 两 次 再 纯化 , 得 到 了 具有 生物 活性 的 单 峰 物 
质 。 这 一 物质 用 胰 凝 乳 质 白 酶 水 解 后 失 活 ， 考 明 分 离 成 分 为 一 多 肽 物质 。 对 分 离 组 分 测序 
表明 ， 黄 猩猩 果 蝇 的 性 肽 由 36 个 氨基 酸 组 成 ，14 位 在 氨基 酸 分 析 未 测 出 - 根据 cDNA 编 
伍 推 测 为 异 亮 氨 酸 ， 故 此 氨基 酸 可 能 是 异 亮 氨 酸 的 翻译 后 加 工 。 由 文献 订 知 , 在 生物 体 
内 , 异 亮 氮 酸 的 翻译 后 加 工 为 痉 基 化 , 如 在 具有 $8 个 氨基 酸 残 基 的 o 和 化 鹭 音 草 毒 环 肽 中 ， 
含有 Y,， 合 二 羟 异 亮 氮 酸 , Y ORK. AW ye, HE A RATE 
中 , 异 亮 氢 酸 的 翻译 后 加 工 很 可 能 是 郑 基 化 。 

在 黄 猩猩 果 蜗 的 7、8 位 之 间 ， 存 在 着 -个 次 在 的 酶 切 位 点 ， 此 位 点 可 在 翻译 后 加 工 
中 由 内 切 蛋 白 酶 剪 切 。 

1989 年 ，Chen 和 Balmer 又 分 离 鉴定 了 来 自 非洲 塞 舌 尔 群岛 的 果 蝇 (CD. sechellia) HE 
性 附 腺 中 的 性 肽 ， 该 果 蝇 与 黄 狸 猩 果 蝇 亲 缘 关 系 很 近 ， 属 于 同一 个 族 ， 肽 链 也 由 36 个 氨 
基 酸 组 成 。 与 黄 猩 猩 果 师 的 性 肽 同 源 率 达 91% ， 仅 8 位 上 由 和 谷 氨 酰胺 取代 赖 氨 酸 ，11、 
12 位 上 分 别 由 精 氨 酸 和 酷 氨 酸 取 代 赖 氨 酸 和 茶 丙 氨 酸 。 

此 后 ， 又 有 7 了 种 与 黄 猩猩 果 蜗 亲缘 关系 相近 的 性 肽 被 分 离 。 这 些 肽 同 源 性 很 高 ， 具 有 
高 度 保守 的 富 含 色 氨 酸 的 N- 末 端 , 高 度 特 化 的 中 段 ， 含 有 几 个 凑 化 的 且 氨 酸 和 1 个 状 化 的 
异 党 气 瞄 和 包含 2 ORIN CASH. BRERA D. sechelia 的 性 肽 结构 特征 非常 
明显 ， 其 他 肽 中 不 多 见 的 羟 生 所 酸 在 这 两 个 肽 中 的 含量 很 高 ， 达 13.9%; 色 氨 酸 和 精 氨 
酸 丰富 ,各 达 5 个 ; 其 次 为 天 冬 氨 酸 和 大 冬 酰胺 ， 二 者 之 和 为 4 个 ， 具 有 2 个 售 硫 氨基 酸 
CERAR) (R 11-2)。 





表 11-2 CAE 








种 类 ERRATA 
D. melanogaster WEWPWNREP'TKFPIPSPNPRDKWCRLNLGPAWOGRC 
D. shehu WEWPWNRQPTRYPIPSPNPRDKWECRLNLGPAWGGRC 
D. funebris AV_(K)_PSANANANNQRTAAAKPQARAEASS 





È: RPP RTEMAR, | 根据 cDNA PME, OME A, MR, 
FIR, Baumann 和 Chen (1973, 1974) 等 在 果 蝇 D. funebris 附 腺 中 分 离 到 两 种 雄性 
特有 的 节 三 酮 阳性 物质 -PS-1 和 PS-2， 其 中 PS-1 是 可 以 降低 林 交 配 肉 虫 对 接近 雄 虫 的 感 
受 性 ， 而 PS-2 NAR op 
Baumann (1975) 等 从 40g 雄性 果 蝇 提取 物 中 分 离 、 纯 化 了 26.9mg 的 肽 ， 生 物 活性 
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总 回收 率 为 68.8%， 道 过 自动 的 Edman RARAN A 消化 ,测定 了 PS-1 的 氨基 酸 序 
列 : 这 是 一 个 含有 27 个 氨基 酸 的 有 卡 ， 其 序列 包含 一 些 歇 著 的 特征 , RA RAN AR aE 
和 两 氨 酸 -天 冬 氨 酸 的 交替 序列 〈 出 现 4 次 ); 结 移 中 缺少 芳 族 氨基 酸 和 含 硫 氨基 酸 ; 第 一 
位 上 可 以 是 央 氨 酸 ， 也 可 以 是 赖 氨 南 。 顷 氨 酸 : 赖 氨 酸 的 异 质 性 比率 为 7:3。 


1.2 果 晶 性 肽 的 功能 


黄 狸 猩 果 蝇 性 肽 的 生理 功能 包括 二 个 方面 : Chen 等 〈1988) 测定 了 果 蝇 雄性 附 腺 水 
和 出 醇 提 取 液 的 生物 活性 ,表明 它 们 均 能 刺激 处 女 蝇 表 现 出 典型 的 拒绝 交配 的 行为 ， 即 当 
雄 蝇 接近 时 ， 朝 着 梭 虫 伸 册 产 卵 器 。 当 注射 甲醇 提取 液 之 后 ， 只 有 10% 的 处 女 果 蝇 接受 
ZE, MRES RREK 90% 个 体 进 行 了 交配 ; 处 女 峻 蝇 的 排卵 也 被 注射 的 甲醇 提取 液 所 刺 
激 ， 刺 激 程度 与 交配 刺激 相当 ; 同时 . 产 卵 基 也 被 刺激 ， 处 理 个 体 产 孵 平均 43 个 ， 而 同 
龄 未 处 理 个 体 仅 为 9 个 ,交配 后 个 体 为 48 个 。 可见, 思 醇 提取 液 可 吕 著 抑制 处 女 果 蝇 的 
交配 接受 行为 ， 刺 激 排卵 和 产 卵 等 交配 后 行为 。 

已 分 离 的 10 个 果 蝇 件 肽 可 以 明显 分 为 两 组 ; 黄 猩 猩 果 蝇 族 的 9 个 性 肽 同 源 性 很 高 ; 
而 与 果 蝇 D. funebris 性 肽 PS-1 的 氨基 酸 序列 儿 乎 无 任何 同 源 性 。 这 是 由 于 性 肽 的 多 态 性 
还 是 种 的 专 一 性， 引起 了 Chen 和 Balmer 的 兴趣 。 他 们 饲养 了 黄 猩猩 果 蝇 族 的 
1). melanogaster , 1D. mauritiana , D. simulans ® D . sechellia SIMRE FRAEN, 
H D sechellia TEHRAN D. funebris YERE M, MRAR, APPEAR aT Zea 4 
种 测定 果 蝇 的 交配 ， 而 后 - -种 性 肽 则 不 能 。 表 明了 果 蝇 性 肽 的 种 族 间 专 -性 。 


1.3 黄 猩猩 果 章 性 肽 的 分 子 生 物 学 研究 


为 了 鉴定 出 果 蜗 性 肽 的 cDNA 序列 ，Chen 等 (1988) 对 果 蝇 雄性 附 腺 中 的 mRNA 进 
行 了 克隆 ， 并 根据 性 肽 气 基 酸 序列 设计 了 两 个 穿 核 背 酸 探 针 得 库 ， 对 阳性 克隆 筛选 测序 后 
得 到 了 一 个 编码 整个 性 肽 氨基 酸 的 DNA 片段 ， 片 段 大 小 为 255bp, 可 读 框 编码 55 个 氨基 
酸 (图 11-1)。 从 这 - -结果 可 知 ， 黄 猩猩 果 蝇 性 肽 大 小 确实 包含 36 个 氨基 酸 ， 与 生化 分 析 























NNNNAAAATG AAA ACT CTA GCC CTA TTC TTG GIT CTC GTT TGC GTA CTC GGC TTG 55 
Met Lys Thr Leu Ala Leu Phe Leu Yal Leu Val Cys Val Leu Gly Leu 16 


GTC CAG TCC TGG GAA TGG CCT TGG AAT AGG AAG CCT ACA AAG TTT CCA ATT CCG 109 
Val Gln Ser Try Glu Try Pro Try Asn Arg Lys Pro Thr Lys Phe Pro Ile Pro 34 


AGC CCC AAT CCT CGT GAT AAG TGG TGC CGT CTT AAT TTG GGG CCC GCC TGG GGT 163 
Ser Pro Asn Pro Arg Asp Lys Try Cys Arg Leu Asn Leu Gly Pro Ala Try Gly 52 


GGA AGA GTT TAAGATATGAATATTTGAGCTTAATATAAAATAAACCCACCCACCAAAATGTCTTAAAA 231 
Gly Arg Cys ++ 55 


AAAAAAAAAAAAAAAAAAAAAAA 255 


图 11-1 PBB (1D. melanogaster) 雄性 附 腺 中 的 性 肽 的 CDNA 及 氨基 酸 序 列 


结果 一 致 。 表 明 果 蝇 将 性 肽 排 到 附 腺 用 后 ， 并 未 进行 进一步 加 工 ; 生化 分 析 时 也 未 破坏 此 
肽 结构 。 起 始 序列 为 WEWPWN， 以 半 腕 氨 酸 结尾 ， 半 胱 氨 酸 之 后 紧 跟 结束 信号 TAA, 
这 志明 性 肤 的 C- 末 端 未 酰 胶 化 。 此 外 ， 肽 链 中 还 具有 另 一 个 半 胱 氨 酸 。 编 码 的 55 个 氨基 
RY, AREER AKL RAK 19 FREES Sik, RHEE Bik 
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FETERE, CH BE Kt R 

ARAL ARBEIT, LA ESR a eo he NAHE, Chen 等 (1988) 进一步 分 
析 了 性 肽 基因 位 置 。 研 究 结果 表明 ， 性 肽 基因 位 于 常 染 色 体 70A 位 点 处 .基因 单 拷 风 。 
Styger (1992) 克隆 出 黄 猩 猩 果 蝇 性 肽 染色 体 组 基因 后 ,比较 性 肽 基因 与 cDNA HO ST 
BL, 性 肽 染色 体 组 基因 只 有 -个 大 小 为 65pb MAG F, 将 cDNA 的 可 读 杠 分 为 两 个 外 显 
子 ， 分 别 编码 39 个 和 16 TRAER. 


1.4 黄 猩 猩 果 晶 性 肽 的 结构 与 活性 关系 


Schmidt (1993) 比较 了 黄 狸 猩 果 蝇 性 肽 的 结构 与 活性 的 关系 ， 结 果 如 表 11-3。 由 
表 中 可 知 ， 最 短 的 C- 末 端 肽 段 SP25 一 36 包含 C- 末 端的 12 个 氨基 酸 残 基 。 这 一 区 域 中 有 
5 个 氨基 酸 残 基 与 飞 析 亲 肌 肽 同 小 ， 完 全 没有 生物 活性 。C- 末 端 肽 段 SP21 一 36 包含 性 有 
基因 中 第 一 个 外 显 子 的 所 有 氨基 酸 残 基 ， 只 表现 出 微弱 的 生物 活性 。 这 表明 C- 林 端 区 域 不 
足以 表达 生物 活性 。 


























表 11-3 ” 黄 猩 猩 果 归 性 肽 的 结构 与 活性 的 关系 








YEM H BE LET ingi 生物 活性 
Sp WEWPWNRK PT KF PIPS PN PROKWCRLNUGPAWGGRC tte 
B 36 
SPR - 36 K PTKF PIPSPN PROKWCRLNLGPAWGGRC 十 十 十 
21 36 
SP21 -36 DKWCRLNLGPAWGGRC (+) 
25 36 
SP25 - 36 RLNLGPAWGGRC 一 
8 23 
SP8 ~ 23 K PTKF PI PSPNPRDKW 一 
8 20 
SP8 ~20 K PTKF PI PSPNPR 一 
1 
SPcm WEWPWNRKP TKF PIPS PN PRDKW CRLNLGPAWGGR C 一 
' < a 34 
SP1~ 34 WEWPWNRK PTKF PIPS PN PRDEWCRI NI.GPAWGG 一 





SP8 一 36 肽 段 具有 与 全 肽 相同 的 牛 物 活 人 性， 表明 处 女 果 蝇 的 拒绝 交配 行为 和 排卵 、 产 
卵 行为 的 诱导 与 性 肽 的 NRT 个 氨基 酸 残 基 无 关 。 这 表明 若 黄 猩 猩 果 蝇 性 肽 若 从 第 7、 
8 位 的 潜在 酶 切 位 点 剪 切 ， 并 不 影响 其 生物 活性 。 

SP8~23 和 SP8 一 20 无 任何 生物 活性 ， 表 明 高 度 特 化 的 中 段 并 不 足以 单独 表达 黄 猩 独 
果 晶 性 肽 的 生物 活性 。 

SP1 一 34 失 活 表明 最 后 2 个 氨基 酸 残 基 是 性 肽 生物 活性 表达 所 必需 的 。 苦 将 性 肽 的 半 
胱 氨 酸 羟 甲 基 化 ， 所 得 产物 失 活 ， 表 明 二 硫 键 的 存在 的 性 肽 活性 表达 不 可 缺少 的 。 在 已 鉴 
定 的 9 种 黄 猩 猩 果 蝇 近 亲 的 性 肽 中 ， 均 在 相同 位 置 具有 2 个 半 胱 氨 酸 分 子 。 这 表明 了 双 储 
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键 的 形成 对 性 肽 活性 表达 的 重要 性 。 从 分 子 结构 可 知 ， 黄 猩猩 果 蝇 性 肽 具有 2 oP 
酸 ， 它 们 可 以 形成 分 子 内 -- 硫 键 ， 也 可 以 象 飞 凰 利尿 激素 那样 通过 分 子 间 二 硫 键 而 形成 同 
WORK, 

若 将 未 修 饰 的 异 党 氨 酸 替代 产 化 异 党 氨 酸 ， 对 性 肽 的 生物 活性 并 无 影响 。 因 此 ， 全 少 
本日 前 生 测 方法 ， 异 亮 气 酸 的 羟 化 并 不 影响 性 及 的 活性 去 达 。 同 样 ，5 SEE HO ee th, 
不 是 活性 表达 所 必须 的 。 故 这 些 翻译 后 加 工 的 生物 学 意义 ，( 如 ， 它 们 是 查 在 交配 时 转运 
过 程 中 ,进入 歇 体 ， 然 后 穿 过 交配 讲 至 血 淋 巴 中 或 在 峻 体 血 淋 电 中 的 抗 洲 解 能 力 等 )， 仍 
‘ik Ib 

N- 木 端 1~7 ff by SERIE IAA. LEER BEM See 
亲缘 较 近 的 种 类 中 其 有 高 度 的 保守 性 ， 而 保守 性 MEA AREA RRR. TE, 
EMER AMA D., schela 中 ， 便 不 存在 这 一 潜在 酶 切 位 点 。 因 此 ， 肽 链 被 翻 详 出 
后 ， 很 可 能 仅 切 去 19 个 氨基 酸 的 信号 肽 即 成 为 成 熟 的 性 肽 分 子 ， 不 需 经 过 其 他 酶 切 加 工 。 
这 种 不 需 进 步 的 酶 加 工 激 活 即 具有 活性 的 肽 类 分 子 在 其 他 种 类 的 肽 中 不 多 见 。 因 为 苦 无 
进步 的 加工 激活 ， 肘 类 分 子 活性 去 达 的 时 序 和 部 位 均 无 法 准确 控制 。 但 性 肽 贮存 子 雄 性 
附 腺 管 腔 内 ， 交 配 输入 肉体 后 ， 即 表达 活性 ， 无 需 进 一 步 加 工 来 控制 性 肽 的 肯 达 时 间 。 因 
此 不 具有 进一步 的 酶 加 工 激 活 是 呆 以 理解 的 。N- 末 端的 1 一 7 位 的 氨基 酸 的 重要 性 可 能 表 
现在 其 他 方面 , 如 性 肽 在 峻 虫 体 内 的 运输 和 稳定 性 。 


1.5 黄 狸 狸 果 弹性 肽 的 合成 和 分 泌 部 位 


Chen % (1988) 采用 Northern 杂交 的 方法 ， 分 析 了 不 同性 别 、 不 同 部 位 mRNA 的 存 
在 。 结 果 表 明 ， 编 码 性 肽 的 mRNA 仅 积 累 于 雄 件 附 腺 细胞 之 中 。 显 然 ， 附 腺 是 合成 性 肽 
的 特 化 组 织 。 人 研究 表明 ， 每 次 交配 后 ，1 3~ 1/2 的 雄性 附 腺 分 小 物 被 输送 至 肉体 内 ， 合 
成 补充 性 肽 以 备 青 次 交配 是 必然 的 。Chen 等 的 研究 表明 ， 雄 果 蝇 交配 后 30min 到 6h, K 
量 核 糖 体 在 腺 体 细胞 内 上 出现， 表明 性 肽 合成 的 开始 。 


2 美洲 棉铃 虫 的 性 及 


Albernathy 等 (1994) 对 美洲 棉铃 虫 峻 蛾 的 研究 表明 ，2 日 龄 肉 蛾 交配 后 几 小 时 即 开 
始 产 孵 ，24h 后 〈 即 3 日 龄 ) US, MEA FRE, 810 日 龄 时 降 至 与 同龄 处 女 虐 
间 样 的 水 平 。24h 产 下 的 卵 占 首 产 卵 量 的 36% 以 上 ,3d 后 (2 日 龄 至 4 GS) Se AR 
下 了 56% 的 卵 ， 第 ~ 个 星期 产 卵 78% , TARER 3d HIRE 1 星期 只 产 下 10% #0 27% 
的 待产 卵 ， 而 有 62% 的 卵 在 存活 的 最 后 Od 产 下 。 此 外 。 交 配 后 瞧 虫 的 总 产 卵 量 明显 大 于 
KEMER; ERRER AF ERELTI. TA, M 
的 因子 是 来 源 于 梭 性 的 信息 化 合 物 而 非 交配 的 物理 刺激 。 

Raina 等 〈1986) 对 交配 引起 美洲 棉铃 虫 峻 蛾 SP 变化 的 情况 进行 了 研究 。 结 果 表 明 ， 
KEME ER SP 的 产生 。 交 配 后 不 到 2h， 腺 体 中 SP 的 含量 与 相同 年 龄 未 交配 峻 蛾 相 
比 降低 了 上 93% ， 交 配 后 24h，SP 含量 虽然 显著 升 高 ， 达 37ng/ 腺 ， 但 仍 显著 低 于 杰 交 配 蛾 
《62ng《 腺 )， 直 到 交配 后 72h, SP 才 恢复 未 交配 络 水 平 、SP 含量 的 降低 ， 无 疑 使 交配 后 叭 
娥 失去 对 雄 蛾 的 引诱 能 力 。 随 后 的 研究 〈Raina，1989) 表明 ， 交 配 一 完成 SP 含量 便 降 
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低 ，30 和 60min 后 下 降 最 显著 ，120min 后 SP 含 基 接近 检测 下 限 。 而 不 成 功 交 配 【保持 
交配 状态 20min HATAR, ARIE ROD 者 SP 水 平 保持 不 变 。 无 任何 交配 上 肉 峨 在 当晚 
再 展现 右 晚 行为 ， 同 时 ， 交 二 后 肉 蛾 很 少 活动 ， 翅 膀 覆 于 背 上 ， 闭 件 了 上 腹 部， 展现 出 典型 
的 拒绝 交配 行为 ， 无 作 何 一 个 交配 后 的 峻 蛾 在 当晚 对 新 放 人 梭 昧 反应 并 接受 再 次 交配 。 妆 
雄 蛾 靠近 峻 蛾 时 ， 交 配 后 峻 蛾 总 是 迅速 移 开 ， 并 结合 猛烈 地 器 跑 和 高 码 动 作 。 由 于 交配 后 
HEAR AT SP 水 平 降 至 很 低 时 需 2h， 故 召唤 行为 的 终止 和 拒绝 交配 行为 的 采取 慎 使 幅 蛾 在 这 
段 时 间 内 不 肯 引 诱 其 他 求偶 雄 峨 《Kingan et al, 1993}. 

不 成 功 交 配 没 有 接受 精 包 的 肉 蛾 SP 含量 无 变化 ， 推 测 精 包 内 物质 抽 制 了 SP 的 合成 。 
ATAR AE ELER SERR, KERER 90min， 与 未 手术 省 无 显著 差异 
(102.6min)， 交 配 结束 后 每 肉 交 配 帮 内 均 具有 一 个 无 精子 的 精 包 ， 所 有 接受 交配 的 典 峡 
SP 含量 均 显 苦 下 降 《1.7ng/ 腺 )。 车 在 交配 进行 不 到 45min, 45min 和 60min, A THÈ 
Mart, WERP SP 的 变化 。 结 果 表 上 明 ， 只 有 当 精 包 转 人 肉 蛾 后 ， 才 引起 SP 的 总 著 
降低 (Raina，1989)。 若 将 羽化 初期 移 除了 符 丸 、 贮 精 守 、 复 射精 管 和 雄性 附 腺 的 弘 夏 
(RG HEIR) EAE Ae -起 ,它们 能 正常 交配 ， 并 大 部 分 (68%) 能 形成 外 形 正 常 
的 空 精 包 。 但 这 一 过 程 并 不 能 使 SPG 中 的 SP PE SEM ZEEE RAE AR SPG 中 SP 
含 基 显 著 下 降 的 因子 来 源 于 雄性 附 腺 和 复 射精 答 中 。 与 此 不 同 的 是 ， 与 RG 雄 蛾 交配 过 的 
HERAT BRAT A BRAM N. de 交配 过 程 或 空 精 包 足 够 抑制 召唤 行为 《Kingan et al, 
1993)。 

若 将 交配 后 15min AS AE I EEE Ab oe ER, STE SP ARKEA OA 
114. 6ng BREE BY 6.0ng/ 腺 )， 而 交配 后 100min WME SR ti Hk EL hh ec E R E UU L E 
(76.4ng/ 腺 )。 同 样 ， 注 入 交配 或 未 交配 雄 蛾 的 血 淋 巴 也 引起 了 处 女 蛾 SP 含量 的 显著 降 
IR (6.3ng 和 6.1ng)， 接 受 了 另 一 处 女 峻 蛾 血 淋 巴 的 处 女 肉 峨 在 注射 后 30min 内 ， 陆 续 与 
HIRKA, KAORI 80%， 而 接受 了 交配 肉 峨 血 淋 巴 的 处 女 肉 蛾 至 少 90min 后 才 有 少数 
MA (27%) 交配 (Raina，1989)。 对 这 一 因子 的 部 分 分 离 与 纯化 农 明 这 是 -类 在 
RP-HPLC 上 保留 时 间 为 35~38min 的 组 分 ， 具有-… 定 的 热 稳定 性 ， 但 其 活性 可 被 胰 蛋 白 
酶 破坏 (Kingan et al，1993) ， 表 明 这 是 -种 多 肽 (PSP)- 

交配 后 肉 娥 注射 处 女 蛾 的 脑 或 Br-SOG SRR, BR AEB, PESH I AK WE AY AEE SP 
含量 维持 低 水 六 (3.5ng/ 腺 )， 而 注射 Br-SOG 匀 浆 波 的 处 理 SP 含 景 在 和 期 内 显著 升 高 
(99,4ng/ 腺 )， 与 同龄 处 女 屿 无 差别 (Raina, 1989)。 

对 PSP 的 进步 研究 表明 ， 极 低 浓 度 的 PSP (0.05 RR YE) Eou oe EE R 
召唤 行为 的 展现 。 当 浓度 达 0.5 当量 时 ， 在 注 人 后 2h 未 观察 到 召唤 行为 【Kingan et al, 
1993)。PSP 对 召 唉 行为 也 有 明显 的 抑制 作用 的 事实 ， 表 明 召 唤 行 为 的 终 路 与 SP 会 量 的 
下 降 ， 不 由 相同 的 机 制 引起 ， 前 者 既 可 由 精 包 的 存在 义 可 由 PSP 的 刺激 所 致 ， 而 斤 考 则 
只 由 PSP 的 刺激 引起 。 

Kingan 等 (1995) Wit Edman 降解 自动 测序 、 胰 和 蛋白酶 降解 和 CAD MS 测定 等 方法 
分 析 了 来 源 十 美 洲 棉 铃 虫 雄性 附 腺 的 活性 肽 PSP-1 (图 11-2), DPR KY, 这 是 -个 
REEK, HI 57 个 氨基 酸 ， 包 含 一 个 双 硫 键 ， 肽 的 N- 端 由 焦 性 谷 氨 酸 封 闭 ， CE 
fhe RASTER — Bh RP YES, TIAR ok A AK 在 肽 链 的 6 位 ， 可 以 
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是 天 门 冬 酰胺 或 天 门 冬 氨 酸 ,由 于 PSP-1 和 PSP-2 只 有 相似 的 分 子 量 和 相同 的 酶 解 已 片 
ft, Walt Kingan 等 认为 PSP-1 是 6 MEATY BEAR ATA |e ARR A Ry, 
PSP-2 则 为 6 位 是 天 门 冬 氨 酸 的 纯 肽 。 


Tyr 10 
poryG]u-Tle~Tle-Asn-Asn-Asn Asp-Tyr-Hi s-Asp-Asp-His-His-Gly-Asp-Gln-Pro~Thr- 
20 30 
Leu-Leu-Leu~Arg-Ser-Gln-Pro-Glu-Arg-Met- Arg-Pro-Leu-Leu-Leu-Ala-Arg-Asp-Ala -Phe 
40 50 
~Gly-Cly-Pro-Cys-Pro-Pro-Ser-Ser-Phe-His-Lys-LeurLys-Asn-Tyr-Cys-His-Ile-Val-anide 
1 1 
s s 





图 14-2 KNE h PEAK ARE 
3 BREF RDR 


Smid $ (1997) 用 两 次 连续 的 RP- HPLC 从 100 et 348 h ( Leptinotarsa dece- 
mlineata ) 的 雄性 附 腺 中 分 离 到 1 种 多 肽 《图 11-3)。 此 肽 用 MAC-18 抗体 通过 Western 4 
交 证 实 其 分 子 量 约 为 8 000u， 采 用 Edman 降解 测序 仪 分 析 了 N- 端 部 分 序列 。 此 序列 含有 
40 个 氢 基 酸 残 基 。 为 了 获取 此 放 的 全 部 氨基 酸 序列 ，Smid 4M3 -RACE HS’ -RACE 扩 


GTATATTTCAAGATG TTA AGA TTG GTG CTG CTC ATA TCT GTC ACA GTG ACA GCA ACA 57 
Met Leu Arg Leu Val Leu Leu Ile Ser Val Thr Ala Thr Ala Thr 15 


TAC TOG TOG GAT CCT GAT CAA CAG ATG CAT CCT GGA TAC TCG GTG CAT CCT GGA 111 
Tyr Ser Ser Asp Pro Asp Gln Gin Met His Pro Gly Tyr Ser Val His Pro Gly 33 


TTT TCG GCG CAT CCT GGA TIT TCG ATT CAT CCT GGA TTC ATA ACA CAT CCT GGA 165 
Phe Ser Ala His Pro Gly Phe Ser Ile His Pro Gly Phe Ile Thr His Pro Gly 51 


TIT TCT GCA CAT CCA GGG TTC TOG TOG CAT CCT GGA TAC TCG GTT CAC TCT GGA 219 
Phe Ser Ala His Pro Gly Phe Ser Ser His Pro Gly Tyr Ser Val His Ser Gly 69 


AAC AGG GTT CAA TCT GGA GAC CAT GCT CAT CCT GAT TAC ACG AAT TAT CAT AGA 273 
Asn Arg Val Gin Sor Gły Asp His Ala His Pro Asp Tyr Thr Asn Tyr His Arg 87 


TCC TCC CTA AAA TGAAAGCATTATTGAATACTAGGTATATACTGTCAACGCCTGGTCCGTATGGAAA 340 
Ser Ser Leu Lys *#*# 91 


ATTGTAAATTGAGAATAATATTTGGGTAACTAGTAATTATACATTCTCAGTGTTAAAAAAAAAAAAAAAAAA 411 


图 11-3 BER REAR cDNA AA E E 5] 
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增 和 建立 cDNA 文库 的 方法 ， 克 降 出 了 一 含有 411 个 碱 基 的 CDNA, 可 读 框 翻 详 91 个 氨 
某 酸 ，N- 端 具有 - - 含 17 个 氨基 酸 的 疏水 性 信号 肪 ， 故 加 工 后 的 活性 肽 〈Led-MAGD) 含 
有 74 个 氨基 酸 。Led-MAGP 是 高 度 重复 的 ， 具 有 7 个 不 完全 重复 ， 每 个 重复 由 6 个 氨基 
酸 组 成 。 第 一 个 重复 从 Pro-9 到 His-14， 之 后 连 着 6 个 相似 的 重复 ， 均 只 有 PGFSXH 结构 
(此 处 X 可 代表 任意 氨基 酸 )， 在 第 一 个 和 最 后 -个 重复 , EARR- STIKE ERK 
氨 酸 代 蔡 ， 在 第 四 个 重复 ， 丝 氨 酸 被 丽水 性 异 亮 氨 酸 代替 ， 每 一 重复 的 第 5 个 氨基 酸 灾 化 
较 大 ， 若 按 此 重复 序列 排列 ，7 个 重复 外 的 许多 氨基 酸 均 与 重复 内 的 对 应 位 置 上 的 氨基 酸 
对 应 。 由 以 上 结构 特点 ， 根 据 Chou 和 Fasman (1978), Garnier 等 (1978) 的 标准 算法 得 
出 Led-MAGP 的 .级 结构 为 B- 折 午 。 

查阅 蛋 所 质数 据 库 银 行 去 明 ，N- 端 共有 相似 6 个 氨基 酸 重复 的 蛋 晶 质 仅 有 1 种 一 
ch-prp, RE 1 种 存在 于 鸡 脑 和 宵 椎 组 织 内 诱导 乙 符 胆 碱 爱 体 活性 的 当 白 质 ， 分 子 关 
30 000u， 具 有 8 个 6 握 基 规 的 重复 ， 这 丙种 分 子 的 同 源 率 达 62.8%, “RAM BE 
登 ， 推 测 它们 具有 相似 的 活性 。 对 上 ch-prp， 它 的 作用 是 协助 细胞 内 存 ， 而 Led-MAGP 
由 交配 进入 峻 体 后 ， 立 即 穿 过 交配 桔 壁 进 人 血液 ， 与 血液 中 的 某 类 蛋白 质 〈 呆 能 是 卵黄 航 
A) 结合 ,因此 Smid 等 认为 Led-MAGP 刺激 卵细胞 对 卵黄 蛋白 的 内 香 作 用 ， 从 而 加 快 外 
黄 蛋 白 的 沉积 。 
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随 精子 一 同 输入 肉体 的 雄性 分 小物 中 ， 绝 大 部 分 为 蛋 和 白质。 在 很 多 昆虫 由， -部 分 下 
白质 形成 精 包 ， 它 们 一 般 由 射精 管 分 泌 ; 另 - -部 分 则 成 为 精液 ,具有 多 种 多 样 的 咎 理 功 
能 ,它们 一 般 由 雄性 附 腺 和 射精 管 共 同 分 小。 


1 PRG REA 


RERE AEE A RAS ARRA “ERAR” (marone) (Fuchs $, 1968). FW 
它 使 雌 蚁 不 再 交配 ， 这 种 活性 物质 含有 至 少 2 ARRE ARA BAKO a 和 B (Fuchs 等 
1969, 1970; Hiss et al，1972) ， 必 须 两 种 成 分 都 同时 存在 才能 抑制 交配 。 只 有 a 时 并 不 
能 刺激 肉 蚁 产 卵 ， 而 8 蛋白 质 单独 存在 也 没有 刺激 功能 。 注 射 雄 配偶 素 到 仇 蚁 ， 不 论 以 何 
次 序 注 信 ， 同 时 或 不 同时 ， 必 须 两 者 都 存在 ， 才 可 测 出 雄 体 的 生理 上 反应。 这 显示 在 肉体 内 
有 岗 个 接受 部 和 位 。a 蛋白 质 也 发 现存 在 于 果 蝇 中 ， 当 以 此 蛋白 质 配 合 B 化 白质 注 人 盆 蚁 肉 
体 时 ， 亦 会 产生 单 配 (monogamy) MA (His 等 ， 1972)。 若 将 p ERRA H ARRA 
性 肽 一 起 注射 , 则 可 挤 制 处 理 肉 蚁 的 交配 行为 ， 可 见 ， 忻 上 肽 的 生理 作用 与 a 维 配 偶 素 相 
似 。 

埃及 伊 归 的 产 卵 行为 也 可 让 同时 注射 e 和 B 雄 配偶 素 或 8 配偶 素 和 性 肽 引起 。 车 单独 
注射 ， 则 a 雄 配偶 素 可 刺激 处 理 后 肉 蚊 产儿， 而 B 雄 配 侦 素 则 无 刺激 作用 


2 ， 黄 猩猩 果 蝇 的 主要 雄性 附 腺 分 泌 蛋 白 
多 种 多 伴 的 果 蜗 雄性 附 腺 的 生理 功能 与 附 腺 内 多 种 多 样 的 分 说 物 相 一 致 。 其 中 蛋 门 质 
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和 上 肽 类 是 附 腺 分 刻 物 的 主要 部 分 。 近 年 通过 附 腺 提取 物 纯 化 、 测 序 和 附 腺 特异 性 mRNA 
的 分 离 、 克 隆 和 序列 分 析 ， METRONOME ARO, DREARY iA 
Ap”, Epa p 是 在 多 线 染 色 体 上 上 通过 诛 位 杂交 测定 的 编码 该 蛋白 的 基因 售 置 。 正 如 
Von Heijne 指出 的 那样 ， 这 些 分 说 香 白 质 在 结构 上 均 员 有 相似 性 ， 它 们 的 六 - 端 均 朴 水 ， 
通常 包含 一 个 信号 序列 酶 切 位 点 。 全 今 为 止 ， 具 有 这 .特征 的 分 小 蛋白 已 鉴定 出 多 种 ， 其 
中 和 有 9 种 已 让 实在 交配 过 程 中 转运 到 路 蝇 体 内 。 这 多 种 分 小 息 白 可 分 为 3 组 ， 除 简单 肽 类 
在 前 一 部 分 已 介绍 外 ， 其 它 2 组 介绍 如 下 。 


2.1 激素 原 类 似 蛋 和 白 


已 发 现 的 几 个 附 腺 分 说 蛋白 Acp26Aa、Acp29AB、Acp32CD) 和 Acp76A 均 属 激素 应 类 
似 蛋 白 ， 它 们 的 分 子 量 较 大 ， 前 友信 号 肽 后 仍 具 有 200~400 人 氨基酸、 它们 的 转录 产物 均 
以 信 叶 肘 序 列 开 始 ， 序 列 中 含有 大 基 磊 性 氨基 酸 ， 分 布 于 酶 切 位 点 附近 。 

Acp26Aa 被 送 至 峻 体 后 剪 切 。 剪 切 部 位 可 能 发 生 在 2 位 、.4 位 .5 位 和 7 位 。 
Acp26Aa 为 糖 蛋 白 ， 它 有 一 个 17 氨 旺 酸 的 区 域 与 软体 动物 的 产 卵 激素 (ELH) 区 域 相似 ， 
有 11 个 氨基 酸 相 同 ， 同 源 率 达 65% 。 活 性 的 ELH ARRA 节 大 细胞 中 的 -- 个 售 271 氨 
基 酸 的 前 体 物 剪 切 而 米 。ELH 可 刺激 软体 动物 的 产 卵 相关 肌肉 的 收缩 ， 从 而 加 快 产 卵 。 
黄 狸 猩 果 蝇 的 另 一 种 激素 原 类 似 蛋 白 Acp76A 的 上 端的 一 段 序列 与 丝氨酸 蛋白 酶 多 制剂 的 
共有 序列 高 度 同 源 ， 推 测 Acp76A 为 种 蛋白 酶 抑制 剂 。 它 在 附 乃 分 北 物 中 的 存在 ,说 明 
附 腺 分 泌 物 中 有 些 组 分 在 适当 时 候 的 酶 解 对 行使 其 功能 十 分 重要 。 OR A TEE 
D. funloris 中 也 发 现 了 一 种 可 抑制 蛋白 酶 活性 的 膝 ， 这 与 黄 独 猩 果 网 的 雄性 附 腺 分 小 蛋 
É Acp76A 的 功能 相 一 致 。 而 这 些 蛋 白 酶 抑制 剂 的 失 活 (很 可 能 发 生 在 交配 后 )， 使 来 源 
于 附 腺 分 沁 物 的 蛋白 酶 前 切 激素 原 蛋 白 ， 疹 成 蛋白 激素 ， 行 使 多 种 功能 。 


2.2 大 分 子 糖 蛋白 


Acp36DE Jat FX Hl. X-RAY 716 个 氨基 酸 。 是 最 大 的 激素 原 类 似 蛋 白 的 2 
， 它 具有 法 在 的 高 度 糖 基 化 的 区 域 (形成 0 一 或 N 一 键 ) 和 10 个 潜在 的 蛋白 酶 切 位 点 。 


2.3 黄 猩 狸 果 晤 分 沁 蛋 白 的 功能 


激素 原 类 似 蛋白 Acp26Aa 的 结构 特点 暗示 输入 肉体 后 在 生 将 上 的 功能 。 这 一 蛋白 前 
体 具有 与 软体 动物 上 疡 贸 激 素 (ELH) 相似 的 区 域 。 此 外 ，Acp26Aa TEREA E A RAE 
高 度 多 态 。 这 种 多 态 性 在 进化 上 具有 重要 意义 ， 尤其 与 不 同 种 或 品系 间 的 专 化 性 密切 相 
Xo 

尽管 Acp26Aa 的 结构 特点 暗示 了 其 功能， 但 大 工 合成 的 Acp26Aa 若 引 入 未 交配 的 上 肉 
蝇 中 ， 由 于 不 能 像 正 常 交 配 的 风电 那样 进行 剪 切 和 修饰 ， 因 而 不 能 行使 其 生理 功能 。 有 鉴 
于 此 ，Herndon 和 Wolfner (1995》 首 先 筛选 出 了 缺少 Acp26Aa 基因 的 突变 品系 , 这 品 
FRAY MEGA BRAN PAE Acp26Aa 外 ,在 其 他 方面 均 正常 ， 包括 合成 所 有 已 知 的 附 腺 分 说 蛋白、 
DEERAS, ARENG CHEST A ROY -种 精液 蛋白 ) OR A ES 
的 精子 ， 避 免 再 次 交配 等 。 当 缺少 Acp26Aa 的 雄 蜗 与 唆 蝇 交 配 后 ， 后 者 表现 出 正常 的 拒 
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绝 再 次 交配 的 反应 ,终生 所 产 卵 网 可 以 正常 受精 ， 上 其 有 正常 的 生命 周期 ， 但 交配 所 第 d, 
产 卵 量 显著 小 于 与 正常 雄 蝇 交配 的 肉 蝇 ， 而 在 以 后 各 天 中 ,， 产 孵 量 万 益 别 。 这 些 结果 表 
明 ，Acp26Aa 的 功能 是 刺激 交配 后 风量 产 卵 量 的 立即 上 升 。 虽 然 与 缺少 Acp26Aa BY HES 
交配 的 砍 晶 的 产 邹 量 仍 显著 高 于 未 交配 唑 蜗 ， 但 这 一 结果 并 不 奇怪 ， 因 为 缺少 Acp26Aa 
的 弘 蝇 能 产生 正常 的 性 肽 ， 而 性 肽 本 身 也 刺激 产 郧 。Acp26Aa 与 性 豚 的 相互 关系 ， 只 有 等 
到 筛选 到 缺少 性 肽 的 突变 品系 才能 确定 。 这 种 相互 关系 不 外 平 2 种 : DAcp26Aa 与 性 肽 的 
作用 位 点 相同 ,但 只有 两 者 都 存在 时 才能 最 大 限度 地 刺激 交配 后 肉 蝇 产 卵 ; 加 Acp26Aa A 
性 肽 均 可 和 刺激 产 印 ， 但 刺激 途径 不 同 。 第 2 种 解释 似乎 更 符合 实验 事实 ”Moshitzky 等 
(1996) 的 研究 表明 ， 性 肽 可 通过 血液 扰 递 ， 到 达 内 分 滋 系 统 而 刺激 卵 集 中 卵 的 发 育 。 但 
车 不 加 快 成 熟 卵 的 产 出 速度 ， 则 由 于 负 反 馈 作用 ,过 多 的 成 熟 卵 可 抑制 未 战 熟 孵 的 发 育 。 
因此 ， 只 有 同时 刺激 卵 的 发 育 和 产 出 ， 才 能 极 大 地 如 快 产 卵 。 通 过 与 ELH 比较 ， 
Acp26Aa 可 能 作为 一 种 激素 作用 于 循环 系统 或 直接 刺激 生殖 道上 的 肌肉 系统 而 如 快 卵 的 产 
出 。 

交配 后 ，Acp26Aa 分 布 于 交配 肉 晶 血液 和 生殖 道中 。Acp26Aa 在 交配 过 程 中 便 可 进 人 
血液 中 ,交配 后 数 小 时 还 能 检测 出 血液 中 的 Acp26Aa， 但 其 车 标 位 点 却 林 发 现 。Acp26Aa 
的 另 一 部 分 则 洁 留 二 生殖 道中 ， 人 在 此 被 疱 切 成 较 小 的 片段 。 这 些 片 段 在 交配 后 数 小 时 还 能 
被 检测 到 。 随 后 的 研究 证 实 Acp26Aa MULE, HAT N 端 包 含 ELH 相似 位 点 。 但 全 今 
为 止 ， 仍 无 直接 证 据 证 明 是 哪 一 段 酶 切 产物 刺激 产 凡 。 

如 果 Acp26Aa 象 FLH 前 体 - 样 ， 酶 切 对 于 其 行使 功能 是 必需 的 ， 则 知晓 紫 切 的 控制 
就 显得 尤为 重要 。 由 于 没有 -个 研究 者 在 附 腺 及 其 提取 物 中 发 现 Acp26Aa 的 酶 切片 段 ， 
推测 肉 蜡 提供 了 激发 酶 切 活动 的 组 分 或 场所 。 当 合成 的 Acp26Aa TEA RX CIM SR EAE 
时 并 不 被 酶 切 ， 表 明 参 与 Acp26Aa 酶 切 的 诸 物 质 不 能 单独 由 内 蝇 提 供 ， 其 中 有 些 活性 
成 分 肯定 来 源 于 雄 蝇 。 不 完全 研究 结果 表明 ， 也 许 在 雄 蝇 附 腺 分 小物 中 具有 和 蛋白酶 抑制 
齐 ， 如 丝氨酸 蛋白 酶 捉 制 剂 类 似 物 Acp76A RERI D. funebris P R IH RE A 
制剂 。 而 当 附 腺 分 沁 物 在 交配 过 程 中 进入 肉体 后 .这 些 蛋 白 酶 抑制 剂 失 活 ， 而 使 酶 切 发 
生 。 

黄 猩猩 果 蝇 的 另 一 个 分 泌 蛋 白 Acp36DE 是 一 个 大 分 子 糖 蛋 白 ， 分 子 质 量 达 122u x 
10。 这 一 和 蛋白 质 在 雄性 附 腺 分 小 物 中 含量 非常 丰富 ， 是 考 马 斯 亮 蓝 SDS RM RIE EE 
要 的 蛋白 带 。 编 码 Acp36DE 的 基因 的 多 样 性 与 后 续 交 配 的 精子 替换 呈正 相关 。 这 表明 
Acp36DE 在 果 蝇 精子 竞争 中 具有 - ` 定 的 作用 。 与 这 一 推测 切 能 相 - -至 的 是 Acp36DR AR 
其 他 附 腺 分 泌 蛋 白 一 样 交配 后 转移 至 峻 蝇 血 液 中 ， 而 是 浇 留 于 肉 蝇 生殖 道内 ， 交 配 后 几 小 
时 仍 可 在 峻 蜗 生 殖 道中 检测 到 ， 在 交配 后 3 一 6h，Acp36DE RA- HOBO AH MB 
着 在 不 产 卵 的 肉 蝇 中 ，Acp36DE 可 沟 贸 在 生殖 道中 至 少 达 12h。 

Acp36DE 在 交配 过 程 中 进入 峻 蝇 生 殖 道 ， 当 大 量 精子 进 人 受精 韶 后 ，Acp36DE 便 分 
布 于 精子 贮存 吕 官 开口 的 输卵管 壁 上 。 这 一 蛋白 质 或 由 其 参与 组 成 的 蛋白 质 复 合体 ， 可 能 
结合 于 输卵管 壁 上 ， 俘 获 随 后 进入 的 精子 ,构建 Acp36DE 复合 体 ， 形 成 保护 受精 赛 的 
屏障 ， 甩 止 后 续 交 配 (MRENE) AT RRL PAHS, ATS SH THES 
争 ， 
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3 TEPER NEMIRE A 


在 迁徙 昨 早 Melanoplus sanguinipes 中 ， 道 过 附 腺 移 置 和 附 腺 分 泌 物 抽 提 液 注 射 试验 
也 证 实 ， 梭 性 附 腺 分 小 物 具有 刺激 产 久 的 功能 。 随 后 的 研究 进一步 证 实 ， 刺 激 物 质 来 源 于 
迁徙 昨 星 的 长 透明 管状 腺 中 《迁徙 昨 是 附 腺 的 种)。Fxiedel 和 Gillott (1976) 首先 部 分 
纯化 了 这 种 刺激 蛋白 ， 估 计 分 子 质量 为 30 x 103u。 

Yi 和 Gillott (1999) 对 这 种 蛋白 质 的 生物 活性 和 分 了 特征 进行 了 系统 研究 。 注 射 
10ug 从 长 透明 管状 腺 中 抽 提 出 的 看 白 ， 存 48h 内 可 激发 89% 的 10 HA RAAE EN E 
孵 。 同 样 ， 若 将 抽 提 蛋白 用 硫酸 锐 沉 淀 当 重新 溶解 ， 溶 解 产物 可 使 87% 的 处 女 雌 虫 产 卵 。 
这 一 溶解 产物 经 两 次 DEAF-Sephadex A-50 离子 交换 柱 和 ,次 Sephadex G-100 柱 纯化 ， 得 
到 了 命名 为 OSP 的 活性 成 分 。 

OSP 分 子 质 量 为 60 x 10°u, SDS-PAGE ERRA, HEA- .成 分 的 分 子 质量 为 
30X 107u 的 亚 基 ， 这 一 亚 基 对 迁徙 昨 昨 产 卵 无 刺激 作用 。OSP 等 电 点 为 5.5， 氨 基 酸 分 析 
表明 ， 这 两 个 亚 基 的 序列 完全 相同 。OSP 共有 大 约 250 氨基 酸 ， 其 中 天 门 冬 氨 酸 和 天 门 
冬 酰胺 含量 最 高 ， 达 14.8%; 接着 为 亮 氨 酸 ， 占 12.2%; 谷 氨 酸 和 谷 氨 酰 胶 占 12%。N 
端的 21 个 氨基 酸 序列 也 已 确定 ， 分 别 是 : 

Ala-Leu-Pro-Ser-Phe- Val-Pro-Ala-? -Lys-Lys-Asp-Asp-Pro- Lys- Leu- Asp-Glu-Glu-Phe- Phe 
第 9 SNR AERA AER Mh, aE RR, PREM REE ORR, FEX 


Fo 

















OSP 的 抗 血清 可 显著 降低 纯化 OSP 和 长 透明 管状 腺 抽 提 物 的 生物 活性 。 当 抗 血清 与 
蛋白 质 的 比例 为 1:0.25 时 ， 使 纯化 OSP 的 促 卵 活性 下 降 75% ， 使 长 管 的 管状 腺 的 促 卵 活 
性 下 降 72% 。 抗 血清 的 交叉 反应 在 交配 雌 虫 的 受精 配 、 黏 性 分 让 物 、 卵 英 均 有 发 生 ， 但 
处 女 雌 虫 却 无 交叉 反应 。 

Cheeseman 和 Gillort (1988) 从 迁徙 昨 蝠 长 透明 管状 腺 中 分 离 出 的 名 为 LHPI 的 蛋 
A, 这 是 一 个 大 分 子 糖 蛋 白 ， 占 长 透明 管状 腺 中 看 白质 的 37% ~51%, EERE 72 x 
1034， 由 2 个 36x103u 的 亚 基 组 成 。 这 -- 蛋 白质 的 多 克隆 抗体 可 与 交配 后 峻 虫 粘性 分 说 
物 和 糖 包 抽 所 物 中 相似 分 子 质量 的 蛋白 奢 发 生 交叉 反应 。 进 一 步 研究 证 明 ，LHP [RSS 
精 包 的 形成 ， 而 是 精 包 结 构 展开 所 必须 的 ， 推 测 LHPT 可 能 是 润滑 剂 和 增 是 剂 。 

比较 这 两 种 蛋白 质 ， 发 现 LHP I 与 OSP 厅 仅 分 子 结 构 相 做， 分 子 质量 差异 不 大 ， 而 
且 都 具有 相同 的 转移 特性 和 场所 。 故 推测 这 两 种 蛋白 质 可 能 为 同 一 成 分 ， 而 刺激 产 卵 不 过 
是 这 种 蛋白 质 诸多 功能 之 一 。 

BAR OSP 对 肉 虫 的 作 几 方式 仍 不 清楚 ， 但 免疫 细胞 化 学 和 肌肉 生理 学 的 研究 表明 ， 
OSP 本 身 便 具有 直接 刺激 输卵管 肌肉 的 活性 。 


4 飞 蝗 的 雄性 附 腺 蛋白 


Lange 和 Longhton (1985) TEKA Locusta migratoria 半 透 明 管状 腺 中 部 分 纯化 了 的 
雄性 附 腺 蛋白 OSP， 这 一 蛋白 质 分 子 量 约 13x 107u, 可 刺激 飞 昕 产 卵 。 初 步 的 氨基 酸 分 
TRE, X- - 仍 白 质 具有 许多 破 性 氮 基 酸 ， 其 中 赖 氮 酸 含量 最 高 。 
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5 酯 酶 6 


Scott (1986) 的 试验 结果 去 明 ， 黄 猩猩 果 量 的 一 种 雄 忻 附 腺 溪 白 酯 酶 6 在 交配 过 程 
TREIME ETRE, BAERE ER, HEE H ~ 18h。 
ERR RU SRD, N 6 基因 座 具有 2 BIL +E, AAR OO ALY 
WERNE. MENE G SEP oe TRENT Ie, ACA i 2~3min SE EB PUR A A, M 
6 在 雄 蝇 射精 管 中 的 存在 与 精子 的 有 效 利用 有 关 。 当 柄 酶 6 输入 肉体 后 ， 叉 与 卵 的 受精 和 
拒绝 再 交配 密切 相关 。 

在 成 熟 雄 晓 的 射精 管 球 中 ， 具 有 -种 乙酸 酯 ， 即 顺 -11- 十 八 碳 烯 醇 忆 酸 酯 。 这 种 乙酸 
酷 在 交配 过 程 中 也 转移 到 峻 晶体 内 ， 它 在 内 蝇 体 内 的 存在 可 阻止 再 父 配 ， 关 而 是 一 种 抗 俱 
欲 信息 素 。 酯 酶 6 与 顺 -11- 十 八 碳 烯 阵 乙 酸 酯 同时 存在 于 果 蝎 射精 管 中 ， 父 配 过 程 中 ， 同 
Fe AS EIA PY, HLA, A RAS GES AB Se ALT= |- 八 
SAG SE Z BRS EE TE AY FSB 6 的 底 物 ， 

将 电泳 时 快 型 和 慢 型 的 酷 酶 6 辣 功 了 本 混合， 与 顺 -11- 十 八 碳 烯 侠 乙酸 酬 温 育 ， 这 种 乙 
酸 栈 的 水 解 量 与 酶 浓度 和 作用 时 间 均 成 让 比 。 单 独 使 用 快 型 同 功 酶 或 慢 型 同 功 些 ， 也 得 到 
了 和 相似 的 结果 。 气 一 液 色谱 对 水 解 产物 分 认证 实 顺 -11- 十 八 碳 炳 醇 是 其 水 解 产 物 。 

酯 酶 6 活性 在 雄 蜡 羽化 1 一 3d 大 幅 上 升 ， 与 此 同时 ， 纵 性 生殖 道 匀 浆液 对 顺 -1- 十 八 
矶 烯 醇 乙酸 酯 的 水 解 也 随 之 增加 。 而 无 酯 酶 6 基因 品系 的 雄性 牛 殖 道 匀 桨 液 却 对 顺 -11- i 
信 碳 烯 醇 乙酸 酯 无 活性 ， 电 对 其 他 合成 酯 类 化 合 物 无 活性、 这 些 离 体 结果 表明 酯 酶 6 是 雄 
性 生殖 道中 的 唯一 的 羧 酸 些 酶 。 

采用 酯 酶 6 活性 不 同 的 两 个 果 蝇 品 系 活体 测定 栈 酶 6 HEETE, MER AAR 
6 基因 或 缺少 酯 酶 6 基因 的 雄 蜗 交配 15 一 20min Ja, PUA AE OZR, KRE 
顺 -11- 十 八 恕 烯 醇 乙酸 本 一起 温 育 ， 与 缺少 酯 酶 6 基因 雄 蜗 交配 的 肉 蝇 匀 桨 液 水 解 活性 极 
低 ， 而 与 具有 了 酯 酶 6 基因 雄 蝇 交 配 的 峻 如 ， 勾 浆液 水 解 活性 是 前 者 的 4 倍 。 这 一 结果 说 
明 ， 肉 量 生 殖 逢 中 羧 酸 酯 酶 水 解 活性 主要 依赖 于 雄 蜗 生殖 道中 酯 酶 6 的 活性 ， 这 与 离 体 淹 
定 结果 一 致 。 

雄 蝇 在 交配 过 程 中 将 大 约 200ng 顺 -11- 十 八 碳 烯 醇 乙酸 酯 转移 到 肉体 中 ， 这 种 乙酸 酯 
在 肉 蝇 生殖 道中 的 消失 速率 很 快 ， 大 约 6h 后 70% 乙 酸 酯 消失 ， 而 每 克 纯化 酯 酶 6 每 分 钟 
REKEN- TARADI SSpmol。 据 此 计算 ， 每 次 交配 时 输 和 人 肉 蝇 生殖 道中 的 酯 酶 
6 的 质量 约 40ng。 

FERS © 在 打 蝇 峻 性 生殖 道内 ,将 顺 -11- 十 八 碳 燃 杖 乙酸 酷 水 解 为 相应 的 醇 ， 对 发 挥 这 
-乙酸 酯 的 功能 非常 重要 ， 这 一 点 将 在 本 章 的 其 他 部 分 介绍 。 


第 五 节 信息 素 


在 昆虫 的 交配 过 程 中 ,有些 雄 虫 将 某 些 信息 率 释放 到 瞧 息 体内 ， 这 些 信息 素 其 有 驱 洲 
其 他 雄 虫 的 作用 。 这 种 具有 抗 催 欲 活性 的 信息 素 可 抑制 其 他 雄 虫 对 交配 后 瞧 虫 的 求偶 行 
为 ， 减 少 交配 的 可 能 性 ， 从 而 保证 了 与 之 交配 的 雄 虫 精子 的 有 效 利 用 。 如 Happ (1969) 
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发 现 ， BGG (Tenebrio molitor) HEAT EAGLES, HPA URRE EE AO IK, 
使 交配 后 崔 贝 失去 性 引诱 能 力 ，Gilbert (1976) 的 研究 表明 ， 一 种 蝴蝶 Heliconius erato 
的 雄 逮 也 在 交配 时 将 一 种 信息 素 输 入 雌 虫 的 体内 ， 降 低 交 配 后 瞧 蝶 被 其 他 雄 蝶 求偶 的 几 
F, RIERREN ALERA, Bk A a BT E EER, 


1 顺 -11- 十 八 碳 烯 醇 乙酸 酯 


交配 后 肉 蜡 挥 发 性 抽 提 物 对 雄风 求偶 的 刺激 能 力 明 品 低 于 处 女 肉 蝇 的 挥发 性 抽 提 物 ， 
志明 交配 后 峻 蜗 失 去 性 引诱 能 力 。 一 方面 是 由 工作 信息 素 含量 降低 ， 另 一 方面 则 是 存在 抑 
制作 的 信息 素 。Butterworth《〈1969) 发 现 ， 黄 猩猩 果 蚁 雄 虫 在 交配 时 ， 将 一 种 酯 类 化 合 物 
转运 瞧 曾 体内 。 随 后 鉴定 出 这 种 酯 类 化 合 物 为 顺 -11- 十 八 碳 烯 醇 乙酸 脂 。 据 此 研究 者 认 
为 ， 可 能 是 顺 - 11- 十 八 碳 烯 醇 乙 酸 酯 使 交配 后 峻 蝇 失 去 了 性 引诱 能 力 。Jallon 2 (1981) 
通过 行为 观察 ， 发 现 顺 -11- 十 八 碳 烯 醇 乙酸 酯 可 降低 求偶 雄 蜗 扇 芭 频率， 而 这 行为 是 求 
偶 雄 蝇 所 必需 的 。 可 见 ， 顺 -1 十 八 碳 烯 醇 乙 版 酯 至 少 部 分 影响 了 雄 螨 的 求偶 。 

Mane 等 〈1983) 研究 表明 ， 与 顺 -11- 十 八 碳 烯 障 乙 酸 酯 一 同 由 座 蝇 转 移 到 瞧 蝇 体内 
的 酷 酶 6， 可 在 肉 蝇 体内 将 顺 -11- 十 八 砚 燃 醇 乙酸 酯 水 解 为 乙酸 和 顺 -11- | A, ihi 
在 体外 ， 无 论 顺 -11- 十 八 碳 烯 醇 乙 酸 随 还 是 顺 -11- 十 八 矶 燃 阶 均 可 抑制 果 蝇 的 交配 。 

Stephen 等 (1986) 的 进一步 试验 表明 ， 将 顺 -11- 十 八 酉 燃 醇 乙酸 酯 、 顺 -11- 十 八 碳 燃 
醇 涂 淋 于 去 头 的 歇 蜂 体 上 ， 与 对 照相 比 ， 顺 -11- 十 八 碳 烯 醇 乙酸 酯 在 200 ~ 500ng 使 用 剂 
量具， 对 雄 蝇 求偶 行为 表现 出 最 大 的 抑制 作用 ; 顺 -11- 十 八 磋 烯 醇 则 在 25 一 50ng M iE 
用 最 大 ， 若 将 不 引起 行为 反应 的 低 剂 量 的 顺 -11- 十 八 碳 烯 醉 加 入 顺 -11- 十 八 碳 婚 醇 乙酸 酯 
中 ， 可 明显 提高 后 朝 的 生物 活性 。 可 见 ， 两 者 相 混 具 有 显著 的 增 效 作用 。 同 样 。 若 将 顺 - 
11- 十 八 碳 烯 醇 乙酸 酝 和 硕 -11- 十 八 碳 烯 醇 涂 沫 至 活体 处 女 皮 蜡 上 ， 接 入 成 熟 雄 晶 与 之 交 
配 ， 与 对 照相 比 ， 这 两 种 物质 对 交配 也 具有 明显 的 抑制 作用 。 其 中 顺 -11- ARREZ A 
BRE FERIA 100ng 以 上 时 抑制 交 本 作用 显著 大 于 对 照 ， 而 顺 -11- 十 八 碳 炳 醇 则 在 25ng 以 
上 时 显著 抑制 交配 。 

交配 时 ， 雄 蝇 转 移 到 雌 蜡 的 顺 -11- 十 八 碳 刀 醇 乙酸 本 为 200~300ng， 这 一 剂量 正好 与 
生 测 时 的 有 效 剂 量 丰 当 ， 帮 能 立 记 降低 雄 蝇 的 求偶 次 数 。 在 交配 过 程 中 或 交配 之 后 ， . 同 
进入 肉体 的 栈 酶 6 将 部 分 顺 -11- 十 八 碳 烽 醇 乙酸 酯 水解 ， 形 成 顺 -11- 十 八 碳 燃 醇 ， 两 者 相 
混 后 产生 明显 的 增 效 作用 ， 使 抑制 求偶 的 有 效 剂 量 大 为 降低 。 这 不 仅 增强 了 顺 -11- FA 
类 醇 乙 酸 酯 的 活性 ， 而 且 由 于 右 效 剂量 的 降低 ， 也 增加 了 抑制 能 力 的 持久 性 。 

进一步 的 研究 结果 表明 ， 紫 酶 6 在 进入 瞿 赋 体内 后 ， 很 快 转移 到 血 淋 巴 中 ， 上 顺 -11- 十 
从 碳 烽 醉 乙酸 酯 的 转移 场所 虽 尚 未 研究 ,但 这 个 化 合 物 在 生殖 道中 也 下 降 很 快 ， 交 配 后 
Ah 剩余 63ng。 也 许 ， 太 量 的 顺 -11- 干 八 碳 烯 醇 乙 酸 酯 也 很 快 转移 至 血 淋 巴 中 ， 若 果真 如 
此 ， 则 血 淋 巴 中 是 栈 酶 6 水 解 硕 -11- 十 八 碳 烯 醇 乙酸 酶 的 场所 水解 产物 顺 -11- FARR HE 
TER ARKA OL BO Zee, BRR RRR ES 
AUP, EAUS MERR MHRA MUR o 

FAR HOM PARSE, A FEREKA, BT RB EA Be mt, yo ae PE 
性 的 释放 ， 从 而 起 到 驱 避 作用 。 
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除了 以 上 作用 外 ， 顺 -1 十 八 砚 烯 豌 乙酸 酯 还 是 雄 蝇 气味 的 主要 组 分 ， 雄 蝇 任 此 气味 
相互 识别 。 刚 装 化 不 久 的 雄 电 ， 出 于 不 具有 上 顺 -11- ARARE, A a eE 
作 求 偶 对 象 。 而 当 基 逐渐 长 大 后 ， 则 不 会 被 其 他 雄 蝇 当 作 求偶 对 象 。 可 见 ， 交 配 时 雄 蝇 将 
M-L- HARREZ ERKA EEA, CERERA RRE, AEE A E R 
的 一 种 策略 。 这 种 策略 由 于 极 大 地 减少 了 其 他 雄 蝇 的 求偶 ， 可 使 输入 的 精 于 能 有 效 利用 ， 
使 与 之 交配 的 雄 暗 具有 大 量 后 代 ， 因 而 有 利于 雄 蜡 。 同 样 ， 交 配 后 的 趴 蝇 可 免 受 打扰 ， 从 
而 其 有 更 多 时 间 驳 食 和 产 卵 ， 因 府 也 有 利于 内 蜡 。 

若 将 顺 -9- 十 八 砚 烯 醇 乙酸 酯 涂 沫 于 去 头 的 峻 蝇 体 上 ， 则 不 表现 明显 的 乍 物 活 性 。 可 
Whe 分子 中 双 键 的 位 置 对 活性 表现 十 分 重要 。 


2 ”雄性 袖 蝶 输入 的 信息 素 


交配 后 的 H. erato HEME BETTE AT, PERC A — PA (LSE ER ME Be ROR TR, TT Rb 
MSE BAA RAR. OAR EEE Sb EDS, RA RZ ERE” i 
Sh LAR CAS. AAR A A DEDE, OR Mt th IS EE 

在 Gilbert 的 养 虫 室内 ， 养 有 Herato 的 4 个 品系 . 其 中 来 白 哥 伦比 亚 的 地 理 宗 
eer 交配 后 龄 后 具有 一 种 极 易 区 分 的 、 很 劳 香 的 气味 。 将 A chestertonii 与 

H.adanus RX, MAD adanus 纵 嵌 交配 的 chestertonii WEIR, HAH adanus 的 气味 ， 所 
有 与 chestertonii MIRZE H adanus WIR, WALA chestertonii MEME ATOR. BRE 1 
代 的 里 蝶 具 有 中 间 型 体 色 。 当 adanus 和 Fi (HERG Fi 民雄 嗓 杂 交 时 ， 具 有 中 间 型 气味 ， 
F, RORY adanus HEME TAC, ZAUSMER A adanus 气味 。 叮 见 ， 无 论 何 种 交配 ， 交 
配 局内 蝶 的 气味 总 是 和 与 之 交配 的 雄 蝶 相 同 ， 表 明了 这 种 气味 的 雄 蝶 来 源 。 

将 交配 后 的 峻 蝶 距 部 移 近 梭 蝶 群 时 ， 当 距离 几 厘 米 时 ， 雄 蝶 立 即 激动 起 来 ， 移 动 触 角 
APRS, PER AS. ATL, 3E AE MEN OR HW BT B SAR AE AG Te ATT. 

Xt H. charitonia WRG RAR, ACTH ALA SRE, 

HUERTA, RRR” i 0 SLR HR hy AEE eS ACR A LAR ak 
TEE, ERRIRE, EARL. SEC MEM AEE Tk LAS BE SJL 
DR. JX 22 SRLS HS BS 9 OR RT A LK, BT Sak PE, 
转移 和 贮存 相关 的 结构 。 

上 肉 蝶 腹部 伸 出 的 腹 腺 “得 味 梯 ” 应 该 是 自 昧 物质 或 其 前 体 物 接受 和 存 贮 结构 。 交 本 之 
AT, “RRR EA, GR, 表明 其 在 交配 过 程 中 被 充满 。Eltringham SA AES HHS 
如 上 发 现 了 一 对 腺 体 ， 估 计 是 自 味 物质 战 其 前 体 物 的 产 牛 场所 。 当 帷 、 梭 交配 时 ， 肉 蝶 股 
部 的 “ 自 味 棒 ” 刚 好 媒人 抱 握 器 腺 形成 的 小 袋 中 。 此 时 ， 自 味 物质 或 其 前 体 物 便 由 雄 虫 抱 
Ia AUB, E “LOR HE” ARO UO, 

显然 ， 如 此 完善 的 结构 只 有 对 肉 雄 虫 均 有 利 的 情况 下 才能 在 进化 过 程 中 形成 。 在 H. 
eraio 中 ， 最 先 交配 的 雄 媒 的 精子 具有 优先 受精 权 ， 不 会 被 随 后 的 交配 输入 的 精 所 取代 
故 不 必 进 化 出 驱 避 机 制 ， 以 保证 本 身 输入 肉 蝶 体内 的 精子 的 有 效 利用 。 当 然 ， 依 靠 交 陀 时 
雄 蝶 所 给 的 臭 味 物质 ， 崔 蝶 可 避免 被 其 他 雄 蝶 求偶 、 交 配 所 造成 的 伤害 。 也 可 避免 其 他 雁 
蝶 的 打扰 ， 以 保证 足够 的 时 间 寻 找 产 卵 场 所 ， 并 产 卵 。 雄 蝶 则 可 从 这 种 气味 中 鉴别 加 那些 
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Che A, TT ES AR BER, EA TOT A RE Rte E AY aE 
化 结构 也 洗 具 有 喝 为 深层 的 进化 动力 。 


第 六 节 激 素 


雄 贝 为 了 控制 交配 后 雌 虫 的 行为 和 生理 改变 ， 其 至 直接 输入 激素 。 已 有 研究 报道 的 激 
素 包 括 前 列 腺 素 、 亲 肌 肽 类 和 保 幼 激素 . 


1 前 列 腺 素 


前 列 腺 素 (prostaglandins, PG) 足 一 种 五 砚 环 的 不 饱和 脂肪 酸 ， 在 脊椎 动物 中 其 有 多 
种 蕊 能 ,包括 系列 控制 后 殖 的 功能 、 


1.1 前 列 腺 素 或 其 会 成 酶 的 产生 部 位 和 传输 


Destephano 等 (1974) 首先 证 明 昆 忠 也 具有 前 列 腺 素 。 他 用 雄性 家 既 蛇 作为 试验 材 料 
的 结果 表明 ， 在 雄 的 生殖 组 织 中 具有 前 列 腺 素 合 成 酶 PG E2， 这 种 前 列 腺 素 合成 酶 只 在 雁 
BR EL AFL fe ALE A A PTE AR, ARABS A RE ARN PG E2 前 体位 十 附 
腺 贮 精囊 和 精 巢 中 《Destephano 4, 1977), ELIA 3 RES FA AA Oe a 
FT LAAT PAE SER MIRE Teleogryllus commodus HAT FNIRE 2 RNL TRSA, 
EEEN HE ALL ft AR — i ER E, UE TTB Ta AE Ge 
中 。Ai 等 (1986) 指出 ， 受 精 琳 是 前 列 腺 素 生 物 合成 场所 。 研 究 表明 ， 蜂 蜂 中 前 列 腺 素 
合成 酶 前 体 进 人 受精 于 转化 成 含 20 个 碳 的 PG E2， 后 者 显示 出 酶 活性 ， 合 成 前 列 腺 素 而 
行使 牛 理 功能 ， 引 发 难 虫 交配 后 行为 和 和 牛 理 变 化 。 

飞 蝗 的 雄性 生殖 系统 中 也 具有 前 列 腺 素 合 成 酶 复合 体 。 但 这 些 化 合 物 在 雄性 体内 便 具 
有 活性 ， 可 促使 前 体 物 合 成 前 询 腺 素 。 合 成 产物 贮存 于 贮 精 楼 和 附 腺 的 乳白 管状 物 中 ， 而 
附 腺 其 他 部 分 或 其 分 小物 中 以 及 精 票 中 均 不 存在 。 些 外，Setty 等 (1979, 1980) 研究， 
发 现 家 牌 交 配 过 程 中 物质 输送 时 前列腺 素 也 由 雄 蛾 直接 传 至 峻 蛾 体内 。 


1.2 前 列 腺 素 的 生理 功能 


1.2.1 RBC SP 


AT MPR MATH RR AY ME SR AOE GIL, HE OR ae 
DUB PANE, GY ONE RAL CMR A -- RED, BRE SCRA GERRA) 
SAS Se CE AR SL GRAB 3 信 。 因 为 PG E2 存在 二 交 配 后 的 雄 虫 体腔 中 ， 研 究 者 据 
此 认为 ， 受精 守 的 前 列 腺 素 是 由 生殖 腔 进 入 体腔 再 输送 到 中 枢 神 经 系统 的 林 知 接受 器 ， 引 
起 产 卵 量 大 幅 增 加 。 这 种 功能 可 由 两 种 不 同 效 应 引起 ， 一 种 是 刺激 卵 的 发 育 ， 另 一 种 则 是 
刺激 输 孵 管 的 肌 认 收缩 , PEE HERR EIB o 

Destephano Æ (1977) 和 Lober (1983) 的 研究 结果 表明 ,前列 腺 素 避 促使 赂 峡 孵 成 
Feo Oliver $ (1984) PEST HEME Ornithodoros parkeri EM WA 3 Y Xt MENEP RIT 为 和 
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FO BRIE LAL SEG wd, SR OA PEK 
W, HATS] BRB AF TE ie ap ae YB AH o 

Desphamo 等 (1977) FE REE T Ae LAE AR AE HE PB) PG E2 类 似 物 .注射 
PGEZFJ RRI Telleogryldus commodus 处 女 肉 虫 的 体腔 或 输卵管 内 ， 会 引发 其 产 卵 活动 
(Loher, 1979; Loher 4, 1981), PGE2 AFMEREN ARARA ARKA, EA 
村， 只 会 促进 产 卵 ; 当 注 射 量 增加 到 -… 定 值 时 ， 可 进一步 引起 其 他 灾 配 后 行为 。 进 一 步 研 
FRM, PG E2 {EË Teleogryllus commodus 输卵管 肌肉 收缩 (Loher, 1984), 2HE 
SERM. X 结果 与 产 卵 行为 中 神经 系统 的 复合 活 动 (Stanley-Samuelson 等 ，1983， 
Loher, 1984) 和 前 列 腺 素 作 用 于 中 枢 神 经 系统 的 假说 相符 。 

PG F2 对 林 交 配 崔 蝇 的 各 种 影响 也 表现 出 数量 关系 。 注 人 量 少时 ， 这 种 前 列 腺 素 合成 
酶 可 明显 促进 家 蝇 产 卵 (Riemann et al 1969)。Oliver 4 (1984) XHAI Ornithodpros 
parkeri 的 研究 结果 也 表明 ， 当 注射 含有 前 列 腺 素 的 醚 液 腺 匀 浆 物 时 可 明显 引发 产 卵 。 


1.2.2 拒绝 再 次 交配 


- 般 而 言 , PG E2 对 惟 蜂 峰 的 各 种 影响 表现 出 数量 关系 ， 注 人 量 少时 ， 只 会 促进 产 
S: 当 注 射 量 增加 到 一 定 值 时 ， 可 进一步 刺激 未 交配 上 肉 虫 拒绝 交配 。 同 样 的 结果 也 在 肉 件 
家 蝇 中 得 到 了 证 实 (Riemann et al, 1969). 


2 FALAR 


fE CRB Locusta migratoria |, Large 和 Loughton (1987) 发 现 ， 雄 性 附 腺 分 泌 物 其 
有 有 刺激 离 体 输卵管 运动 ， 激 活 腺 味 吟 环 化 畴 的 作用 。 随 后 Paemen 等 (1990) 进一步 研究 
了 梭 凰 附 腺 分 沙 物 ， 发 现 刺 激 因子 为 - 肽 类 ， 经 Sep-Park 柱 后 ， 洗 提 于 30% ZR, 4 
相当 于 0.00625 一 0.025 雄 蝗 分 沁 量 的 活性 肽 刺激 离 体 箱 卵 管 后 ,输卵管 节律 收缩 明显 扩 
大 ; 当 浓度 增加 到 0.5 一 3 个 雄 蝗 分 泌 景 时， 输卵管 收缩 的 幅度 增加 ， 附 着 其 上 的 肌肉 紧 
张 度 加 强 ; 当 浓 度 增 加 到 大 于 75 个 梭 蝗 分 小 量 时 ,输卵管 -肌肉 紧张 度 急 剧 增 大 ， 只 能 
进行 小 枉 收 缩 ， 当 洗 去 活性 肽 后 ， 输 钢管 才 又 依 复 到 大 幅 收 缩 。 无 论 活性 肽 使 用 浓度 多 
上 高， 彻底 洗 兴 后 输卵管 总 能 恢复 到 正常 收缩 状态 。 

采用 高 压 液 相 色谱 进 . - 步 分 离 30% 乙 且 洗 提 物 ， 发 现 了 15 个 有 刺激 活性 的 组 分 。 这 
些 组 分 分 布 于 两 个 区 域 ， 即 4% ~ 12% ZR AD 21% ~34% ZNSE bh, FZ ABE 
提 雄 蝗 透 明 管状 腺 、 白 色 半 透明 管状 腺 和 贮 精囊 义 浆 液 ， 发 现 每 -RAA MR 
洗 提 组 分 。 且 这 些 活性 组 分 均 位 于 以 上 两 个 洗 提 区 域 。 根 据 以 前 的 研究 结果 ,直肠 素 应 在 
4% 一 12% 乙 县 洗 提 液 申 。 这 些 活性 组 分 对 输卵管 的 收缩 刺激 可 持续 5 ~10min。 这 与 经 典 
神经 递 质 仅 刺激 突 触 后 瞬时 上 反应 不 同 。 此 外 ，Peamen 等 试验 结果 也 表明 ， 活 性 组 分 总 沸 
30min， 冷 却 后 仍 具 活 性 ， 但 与 链 均 蛋白 酶 在 37C 下 尝 育 2h， 便 失去 了 刺激 活性 。 这 些 结 
果 均 说 明 活 性 组 分 为 亲 肌 肽 类 。 

Peamen 等 用 相同 的 洗 提 方 法 得 到 了 处 女 肉 蝗 和 交配 后 肉 蝗 的 受精 襄 洗 据 物 ， 并 测定 
了 高 压 液 相 色 谱 的 分 离 组 分 对 箱 钊 管 的 活性 。 处 女 雌 凰 的 活性 组 分 在 4% ~ 12% ZH 
区 ， 而 交配 后 肉 蝗 分 离 组 分 则 存 4% ~ 12% FAL 21% ~34% ZLEE. ULSD, RAL 
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中 的 分 离 组 分 也 在 两 个 洗 提 区 具有 有 活性 ， 直 明 交 配 后 上 肉 蝗 受精 讲 中 21% ~ 34% CE 
区 的 活性 组 分 来 源 于 纵 蝗 ，, 注 人 内 蝗 输卵管 后 ， 刺 激 输卵管 蠕动 ， 有 利于 精子 运输 、 排 卵 
Aye 


3 保 幼 激素 


在 雄 件 昆虫 中 ， 啊 侧 体 对 精子 发 生 没有 积极 作用 。 减 数 分 裂 和 精子 成 熟 通常 是 存 JH 
扇 少 的 变态 期 对 暗 皮 素 发 生 的 反应 。 某 些 昆虫 的 减 数 分 裂 甚 至 是 在 J 日 滴 度 下 降 的 最 末 龄 
SDT RH. 尽管 如 此 ， 许 多 雄 虫 常 将 ]H 窜 集 于 生殖 系统 内 ， 在 交配 过 程 中 释放 到 上 肉 虫 
体内 ， 引 起 峻 虫 生理 和 行为 的 改变 。 如 雄性 异 古 比 天 短 蛾 的 附 腺 吸收 JHI 酸 ， 在 附中 日 将 
其 转化 为 JHI 并 贮存 起 来 。 

EHIE Ephestia cautella 中 ，Shirk (1980) 研究 表明 富 集 于 雄 娥 的 内 源 JH, 3A 
过 程 中 释放 到 峻 蛾 的 交配 于 中 。 
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保 幼 激素 和 晓 皮 激素 是 测 节 和 控制 尼 虫 生殖 的 主要 激素 。 而 交配 后 雌 虫 和 座 虫 的 行为 
和 牛 埋 变化 ， 总 是 直接 或 间接 地 由 保 幼 激素 和 晓 皮 激素 所 导致 。 


1 生殖 的 激素 调控 


1.1 激素 对 卵黄 发 生 与 附 腺 的 作用 


不 同 的 昆虫 中 ， 激 素 调节 卵黄 发 后 的 模式 也 不 完全 相同 。 对 于 成 虫 期 不 取 食 、 羽 化 后 
立即 交配 产 卵 的 昆虫 ， 此 时 处 于 保 幼 激素 缺乏 而 赔 皮 激素 作用 之 下 ， 属 于 脑 一 前 胸腺 系统 
的 调节 。 但 是 对 于 成 虫 期 仍 取 食 的 昆虫 ， 则 其 性 成 熟 一 般 都 需要 保 幼 激素 ， 访 于 脑 一 咽 侧 
体系 统 调节 。 俱 对 于 成 虫 期 咽 侧 体 活性 已 损失 的 种 类 ， 也 有 可 能 由 晓 皮 激素 调节 

对 于 成 虫 期 仍 取 食 的 昆虫 ， 一 般 在 贤 期 产生 卵 母 细胞 ， 直 至 成 虫 羽 化 后 ， 脑 神经 分 说 
细胞 分 小 神经 肽 再 次 激活 咀 侧 体 ， 分 泌 保 幼 激素 ， 使 孵 母 细胞 继续 发 育 。 吸 血 赌 末 龄 若虫 
在 1 次 吸血 之 后 的 临界 前 切除 咽 侧 体 ， 卵 母 细胞 就 不 能 沉积 卵黄 蛋白 ， 只 有 再 移植 一 个 具 
活性 的 咽 侧 体 ， 或 与 别 的 正常 雄 成 虫 联 体 ， 孵 母 细胞 才能 获得 沉积 卵黄 蛋白 的 活性 。 

DR RE UE ONG ESE EAST, EL ORR, eos dR a 
养料 。 附 腺 的 发 育 程度 与 激素 滴 度 呈 明 显 的 正 相关 。 因 此 。 可 以 用 离 体 培养 附 腺 的 方法 ， 
来 测定 保 幼 微 素 的 滴 度 。 反 之 ， 如 果 摘 除 册 侧 体 ， 就 能 阻止 育 囊 附 腺 的 发 育 。 

保 幼 激素 对 卵黄 发 后 的 作用 时 间 不 是 恒定 的 ， 即 使 在 同一 个 分 类 群体 内 也 是 这 样 ， 更 
随 着 种 类 不 同 而 异 。 例 如 ， 在 保 幼 激素 刺激 下 开始 卵黄 发 生 的 时 间 ， 烟 草 天 蛾 是 在 成 虫 曙 
化 之 后 ， 但 家 蚕 在 晴 期 就 已经 下 婧 了 。 

不 论 作用 时 间 的 早晚， 保 幼 激素 对 卵 合 成 的 影响 总 是 发 生 在 以 下 阶段 。 在 卵黄 发 生前 
期 ， 保 幼 激素 促使 脂肪 体 由 师 型 转变 为 成 虫 型 ， 并 使 其 具有 卵黄 原 蛋白 合成 能 力 ， 同 时 保 
PHRASE, CRAG RESON, TSR, MERI 
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表 的 半 变 态 昆 虫 中 ， 保 幼 激素 首先 启动 脂肪 体内 卵黄 原 蛋 白 合成 系统 ， 促 进 并 维持 脂肪 体 
对 卵黄 原 蛋 白 的 合成 。 

对 于 成 虫 期 不 取 食 、 泥 化 后 立即 交配 产 卵 的 大 疏 峨 、 家 番 蛾 等 昆虫 ， 肾 期 时 孵 几 乎 部 
已 成 熟 ， 此 时 处 于 保 幼 激素 缺乏 而 晓 皮 沿 素 作用 之 下 ， 完 全 由 赔 皮 激 素 调控 卵 的 产生 与 成 
Mo 











-部 分 尾 虫 的 卵巢 发 育 和 沉积 卵黄 蛋白 依靠 蜡 皮 激素 的 调控 ， 如 供 蚊 、 帅 晶 、 蜂 里 
等 。 
出 于 大 多 数 昆虫 的 前 胸腺 在 卵黄 发 生 之 前 已 经 荣 缩 ， 因 此 一 度 被 人 认为 赔 皮 激 素 与 卵 
侠 纳 和 胞 发 育 无 关 。 但 是 ， 近 年 来 发 现 有 些 卵巢 自身 能 合成 蜡 皮 激素 。 蝗虫 和 比 丹 的 卵巢 也 
有 合成 赔 皮 激素 的 能 力 ， 合 成 的 激素 一 部 分 渗 漏 到 血 淋 巴 中 去 ， 其 滴 度 与 卵 莫 中 的 滴 度 呈 
平行 关系 。 在 埃及 伐 蚊 中 ， 羽 化 后 卵 母 细胞 发 育 到 休止 期 ， 吸 血 刺 激 脑 神经 分 沁 细 胞 分 小 
名 发 育 神经 激素 ， 后 者 顺 次 刺激 卵巢 分 弯 昱 皮 激 素 。 晓 皮 激素 “打开 ”脂肪 体内 久 黄 诛 电 
白 合成 系统 的 开关 ， 促 进 和 维持 饰 黄 原 蛋 白 的 合成 。 
对 家 蜗 卵 黄 发 生 与 激素 调节 的 研究 证 明 ， 保 幼 激素 可 以 促进 卵黄 发 生前 期 和 后 期 脂肪 
体 的 卵黄 原 蛋白 的 合成 ; PARE A ARRENAR ENR ERREA 
成 。 两 种 激素 共同 处理 对 卵黄 发 生前 期 和 卵 发 生 期 的 家 蝇 脂 肪 体 有 协同 作用 ， 而 对 卵黄 发 
生 后 期 脱 肪 体 没有 这 种 作用 。 


1.2 激素 与 精子 发 生 和 形成 的 关系 


WR SMT B/E ME RMR, ES Hi MAR, ER MRR EN, BE 
FH HE A RARE RS 2 2, I SD EE eR Ph, Ey NEE 
ABM KM B— Phi MAF, EAE, SP ERE. REM E IERE 
RAAT MOTERRA, RSMO MRK, 

ERRAR BL Be DAE PEL. ATR AS BER eR POOR A, RERE 
EH, RPA Be AB Re Rt a A Ha Sb BL, ORES AT RLS a 
制 。 

HRW HU SUM OR AG SEAR Gb WOR, (AS RENER RARE K RE ERRIME, 
这 些 腺 体 的 分 泌 物 组 成 精 包 ,并 在 生殖 中 有 不 则 的 作用 。 有 的 作为 精子 活性 的 激活 剂 ， 有 
的 引起 肉 性 行为 的 改变 。 例 如 ， 切 除了 咽 侧 体 的 雄性 迁徙 昨 经 (Melanoplus sanguinpes) 
仅 能 产生 它们 正常 秘 白 全 量 的 25% 。 而 且 ， 腺 体 的 分 店 物 中 缺少 黄种 不 同 的 、 在 正常 昆 
贝 体内 已 发 现 的 抗原 蛋白 ， 这 两 种 疏 白 的 一 种 能 使 峻 虫 发 后 产 卵 行为 。 当 把 保 幼 激素 供给 
切除 咽 侧 体 的 昆虫 后 ， 这 些 蛋 白 又 出 现 了 。 人 们 推测 JH 对 促进 特殊 乔 白 的 合成 有 直接 的 
作用 。 


2 ”交配 影响 肉 虫 的 神经 激素 途径 




















2.1 交配 刺激 因子 传递 的 神经 激素 途径 
在 B.craniifer 中 ， 试 验证 明 截断 腹 神 经 索 可 部 分 恢复 卵 畏 对 接受 下 交配 的 抑制 作 











用 。 这 一 行为 改变 是 感觉 刺激 的 结果 ,还 是 具有 神经 内 分 泌 的 参与 ， 全 今 仍 龙 系统 的 研究 
BR. FEC. curtipennis 中 ， 雄 虫 若 与 去 除 咽 贸 体 的 肉 虫 进行 交配 ， 并 不 抽 制 交配 后 肉 忠 
接受 再 交 邮 。 移 置 孩 璃 孵 到 输 孵 管 中 ， 可 搞 制 处 理 峰 虫 接受 交配 ， 但 若 置 人 精 包 则 无 明显 
的 结果 。 这 一 试验 结果 表明 ,输卵管 中 孵 的 机 械 刺激 是 这 种 昆虫 拒绝 接受 交配 的 直接 诛 
因 ， 而 这 一 刺激 因素 串 能 通过 保 幼 激素 的 释放 起 作用 。 

搞 除 家 蝇 咽 侧 体 或 网 巢 ， 均 可 部 分 去 除 先前 的 交配 对 后 绪 交 配 的 捉 制作 用 。 但 初次 交 
配 举 却 因 咽 侧 体 或 卵巢 的 摘除 庙 降 低 . 去除 交 配 后 家 蝇 的 头 ， 可 恢复 交配 后 肉 蝇 对 求偶 雄 
MAREE, MARE, ELER 72% 的 个 体 接受 了 3 次 交配 ， 侧 不 去 头 的 对 照 接受 3 
次 交配 的 百分率 为 零 。 

在 埃及 伊 蚊 中 ， 本 身 交 配 状 态 的 感觉 信息 传 到 腹 末 神经 节 而 非 脑 或 咽 下 神经 节 、 神 经 
中 枢 处 理 这 些 信息 后 ， 决 定 是 再 拭 绝 交配 。 移 除 交配 后 内 蚊 的 膜 采 神经 节 ， 可 部 分 恢复 肉 
蚊 对 求偶 雄 蚊 的 接受 能 力 。 

增高 的 保 幼 激素 泣 度 ， 可 币 激 峻 虫 产 卵 却 在 很 多 尼 虫 中 得 到 证 明 。Shaava (1991) 
UEN JH 类 似 物 蒙 515 可 刺激 处 女 Ephestia Cautella 产 卵 ， 也 可 刺激 交配 后 内 下 多 产 印 。 
从 食物 中 摄取 的 JH BRAG T BE Plodia interpunctella 的 召唤 行为 ， 从 而 减少 了 交配 ， 

Moshitzky 等 《1996) RMI RA te REE Aho EBB ART JHA E, HER 
BU ON, LBL IM iil 7 EZM. 


2.2 HARM BORE k RLS HT AAR 


Sa SE AR fe HOY HE PAY PBAN 控制 ， 交 配 所 PBAN 释放 立 
即 终止 。 雄 性 附 腺 分 小 物 激发 这 一 作 册 。 交 配 后 第 EL ESER. TREERE 
刻 物 的 作用 是 暂时 性 的 。 人 交配 可 使 棉铃 虫 和 美洲 棉铃 虫 召 史 行 为 停止 ， 性 信息 素 产 生 降 
低 ， 但 交配 后 肉 蛾 的 离休 性 信息 素 分 泌 腺 可 接受 PBAN 的 刺激 。 同 时 ， 交配 后 的 美洲 棉 
铃 虫 和 烟 芽 夜 蝶 ， 若 注射 咽 下 神经 节 勺 浆液 或 PBAN， 又 可 恢复 产生 性 信息 素 。 

Fan 等 (1999) 将 黄 猩 猩 果 蜗 的 性 肘 注 射 到 处 女 棉铃 虫 体内 ， 刺 激 后 者 的 咽 侧 体 活性 
提高 ， 合 成 了 大 量 保 幼 激 素 ， 体 内 离 体 均 可 抑制 性 信息 素 的 产生 ， 但 却 不 能 抑制 召唤 行 
为 。 根 据 以 上 结果 ，Fan 等 认为 ， 在 棉铃 虫 中 ， 性 肽 类 的 物质 随 交 配 进 人 上 肉 蛾 体内 后 ， 具 
有 两 个 作用 靶 标 ， -是 性 信息 素 分 泌 腺 ， 直 接 搞 制 性 信息 素 的 生物 合成 ; Fa EWN, 
RABE E o 


3 交配 影响 友 虫 附 腺 分 泌 物 再 合成 的 激素 途径 


雄性 黄 狸 猩 果 蜗 在 每 次 交配 后 ， 将 附 腺 分 沁 物 的 1/3 SEA TR, HE, 必须 快速 
合成 这 些 物质 以 补充 消耗 ， 为 下 次 交配 作 淮 备 。Dibenedetto 等 《1990) 证 实 ， 交配 刺激 
了 黄 猩 猩 果 蝇 雄性 附 腺 细胞 的 活性 ， 不 仅 使 mRNA 量 增加 ， 而 且 mRNA 翻 谋 成 蛋白 质 的 
生化 反应 也 异常 活跃 。 采 用 转基因 技术 将 黄 狸 猩 果 螺 奴 性 附 腺 蛋白 启动 子 与 编码 B- 六 乳糖 
REMME FIRA, LEA E ARAA TIER S ARER, 当 这 种 果 山 交配 之 


后 , 请 平 乳糖 起 欧 即 大 量 合成 ， 表 明 交 配制 激 子 梭 性 附 腺 蛋白 的 转录 (Simmer 等 ， 
1995)。 
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FSR LA boa Soe Te PO PA ARE A RAR ARER, AE E R 
FRAT Hy AL 3 RL I AME. Herndon 等 《1997》 RAD OR eR aT 
交尾 孔 ， 然 后 将 成 熟 雄 蝇 放 人 ， 使 雄 蝇 能 进行 正常 的 求偶 活动 ， 但 不 能 交配 。 结 果 表 明 ， 
求偶 并 不 刺激 雄性 附 腺 蛋白 的 合成 ， 只 有 在 交配 过 程 中 雄性 附 腺 蛋白 的 输出 ， 才 能 刺激 附 
FR E EAE BT RIS 

A ¥ SBE — 2 Ae EE UR E EH GH BERGA. Herndon 等 〈1997) 
进 AF Mb HD ARPA RE, AAR) JH 2 OL OSS 的 1 次 处 再 ,使 熔 合 基 
AcpOSEF lacZ 的 产量 增加 了 40% ， 与 本 处 理 对 照 差异 极 显著 。 采 用 保 幼 激素 II 处理 得 到 
TRH. MRE, 蝇 皮 素 处 理 1 次 导致 Acp95EF-lacZ 产物 增加 率 40% 。 当 丙种 激素 
间 时 应 用 ，Acp95EF-laczZ 的 产量 则 增加 80% ， 若 连续 使 用 蒙 515 两 次 ， 增 加 率 为 70%。 
交配 1 次 增加 率 达 约 40% ， 连 续 丙 次 交配 增加 率 则 达 50%. TT TL, RAO RE 
A A, WM RRM RE, BMS A, RE A 
Bo 

FG oh oo A eB, AAS AE OAK, A OT RR RK, EE 
Diploptera punciata Rs, SACRA KBR TOMI, PRS NS Mat - 
SRI RT. FN BLO SBR RL, HA REN E E 
th a OF AB AK, UAT RRO EMEA, HESS CURE YE ARS 2 
可 能 作为 激活 激素 释放 的 刺激 源 ， 而 高 滴 度 的 激素 则 顺 次 刺激 雄伟 附 腺 蛋白 的 再 合成 

很 多 试验 结果 证 明 ， 保 幼 激 索 可 刺激 雄性 附 腺 蛋白 的 合成 。Wigglesworth 将 吸血 晴 去 
头 后 ， 由 于 咽 侧 体 被 同时 移 去 ， 雄 性 附 腺 蛋白 停止 积累 。 移 去 昆虫 的 咽 侧 休 也 可 停止 附 膀 
蛋白 的 合成 ， 其 效应 可 被 咽 仙 体 的 再 由 人 或 保 幼 激 素 及 其 类 做 物 的 应 用 恢复 。 

通过 比较 由 保 幼 激 素 直 接 控制 合成 的 两 种 飞 蝗 卵 黄 盘 白 基因 和 — P E E f DE RE AE A AE 
内 的 上 游 序列 发 更， 它们 都 具有 保 幼 激素 结合 区 ， 此 区 包含 AAGGGTTC H8 RE. fE 
HORA, BEREH Acp95FF 和 AcpS7Da 的 基因 上 游 也 具有 相似 的 包含 8 个 城 
基 的 序列 TTOGGGTTC， 表 明 这 两 个 基 内 电 在 转录 水 平 由 JH 直接 控制 。 而 在 果 师 的 其 他 
雄性 分 泌 蛋 白 ， 如 Acp26Aa 和 性 肽 基因 的 上 游 ， 却 未 能 发 现 相似 的 碱 基 序 列 “这 可 能 是 
由 于 Acp26Aa 和 性 及 基因 克隆 时 ， 克 隆 出 的 上 游 序 刚 的 碱 基 长 度 不 够 ， 从 而 林 能 包含 JH 
结合 序列 ， 因 为 这 一 结合 序列 可 远离 转录 起 点 达 400 个 碱 基 。 

除 保 幼 激素 外 ， 其 他 激素 也 可 影响 雄性 附 腺 蛋白 的 合成 。 部 分 切除 明 血 嬉 嵩 部 的 神经 
分 泌 细 胞 ， 可 抑制 礁 性 附 腺 蛋 户 的 积 岂 ， 保 纺 激 素 的 应 用 只 能 部 分 消除 这 种 抑制 。 晓 皮 激 
素 不 仅 参与 榨 制 雁 性 附 腺 的 发 育 ， 在 有 些 屁 虫 中 ， 还 直 按 控制 秦 性 附 腺 蛋白 的 合成 。 

Yamamoto 4 (1988) 将 离 体 雄 性 附 腺 与 JHIII - -起 温 育 ， 与 对 照相 比 ，JHIUI 显著 刺 
激 了 附 腺 蛋白 的 合成 ， 而 离 体 雁 性 附 腺 与 虹 皮 激素 一 起 温 育 到 无 活性 。 这 SE RA 
JHII 刺激 的 是 转移 至 肉体 的 雄 作 附 腺 者 白 种 类 ， 还 是 居留 种 类 。 比 较 这 一 结果 与 Her- 
ndon 等 〈19%97) 的 试验 结果 可 知 ， 赔 皮 激 素 的 生理 效应 不 同 ， 这 也 许 是 在 Yamamoto 的 离 
体 体系 中 ,缺少 赔 皮 激素 刺激 雄性 附 腺 的 中 介 因 子 ， 眶 者 在 果 蝇 体内 赔 皮 激素 通过 激活 其 
他 器 守 ， 由 后 者 刺激 雄性 附 腺 的 生物 合成 。 从 以 上 离 体 和 活体 试验 结果 可 知 ， 保 幼 激 训 和 
晓 皮 激素 是 通过 不 同 途 径 激活 雄性 附 腺 蛋白 基因 再 表达 的 。 


















































374 BE AE Sh Fn EENG fiH 








BAG 展 望 





1 交配 后 行为 和 生理 变化 的 进化 假说 


交配 后 雌 忠 的 行为 和 后 理 变化 均 可 增加 问 之 交配 的 梭 虫 的 繁殖 成 功率 。 如 交配 后 产儿 
量 陡 入 ， 可 使 雄 虫 的 后 代 在 短期 内 大 量 每 苑 ， 从 而 增加 与 之 交配 的 雄 贝 的 基因 在 后 代 中 的 
点 达 频 率 。 此 外 ， 巾 于 后 续 交 配 在 多 数 屁 虫 中 可 蔡 换 星 虫 受精 时 中 原 有 的 精子 ， 内 此 ， 交 
配 后 瞧 贝 在 一 定时 间 问 隔 内 拒绝 接受 再 次 交配 ， 也 有 利于 与 之 交配 的 雄 虫 精 了 的 有 效 利 
用 。 而 寿命 缩短 也 许 是 输入 的 精液 在 行使 其 有 利 功能 时 带 来 的 负面 影响 。 但 即便 如 此 ， 交 
配 后 瞧 虫 的 寿命 仍 长 士 产 下 全 部 卵 所 需 的 时 间 。 

峻 虫 接受 雄性 附 腺 分 论 物 刺激 而 产生 行为 改变 的 好 处 尚 人 清楚 ， 可 能 这 些 物质 给 了 雌 
BURR CARAT OED, Miia er RAE, TAL, ARIE, R 
少 交 配 还 可 降低 精 波 对 雌 贝 的 毒害 .但 另 AT, WU LR URE To ST ER 
秀 精 子 的 雄 贝 交配 的 机 会 。 同 时， 交配 次 数 的 减少 也 部 分 判 夺 了 峻 虫 从 精液 由 获取 营养 的 
机 会 。 此 外 ， 由 雄性 附 腺 分 泌 物 抑制 的 交配 使 雌 虫 后 代 的 基因 多 样 性 降低 ， 而 两 性 生 将 的 
主要 上 日 的 就 是 通过 雌雄 之 间 基 因 的 重组 增加 基因 多 样 性 。 就 这 点 而 言 ， 话 性 附 腺 分 慈 物 抑 
制 峰 贝 的 再 交配 显然 不 利于 几 贝 的 后 代 。 

通过 以 上 比较 ，Eberhard (1996) 认为 ， 雄 性 附 腺 分 泌 物 对 座 虫 有 利 ， 而 对 雌 虫 ， 则 
观 大 于 利 。 因 此 就 雄 虫 而 言 ， 梭 性 附 腺 分 泌 物 可 能 作为 “种 抑 制 峻 虫 再 交配 的 手段 而 被 进 
化 ;就 肉 忠 而 言 ， 则 摆脱 或 降低 这 种 控制 更 有 利于 后 代 。 这 种 追随 进化 肯定 会 嘻 致 雄性 附 
腺 分 泌 物 种 类 多 样 ， 进 化 迅速 。 实 际 情况 也 确实 如 此 。 

Jmmamura 等 (1998) 的 研究 结果 表明 ， 在 D. biarmipes 雄性 个 体 中 ， 至 少 存 在 着 两 
种 不 回 的 刺激 几 晶 排卵 的 肤 。 雄 性 分 泌 蛋 白 的 这 种 多 样 性 也 由 Ohashi 等 (1993) 和 
Schmidt (1993) 在 近 缘 种 D. suzukii 中 证 实 。 在 黄 狸 狸 果 媚 中 ， 除 性 肘 外 ， 另 一 种 附 
腺 分 小 蛋白 ，Acp26Aa， 与 软体 动物 Aplysia 的 产 卵 刺激 激素 在 一 区 段 相似 ， 也 可 刺激 产 
Fs HSS, M-11- | ABRAZO BA A 6 的 共同 输入 肉 蝇 ， 又 提供 了 控制 紫 蝇 交配 后 
行为 的 当 一 条 有 效 的 途径 。 随 着 研究 的 深信。 应 不 难 发 现 大 景 具有 相似 功能 而 灾 异 很 大 的 
梭 性 分 泌 和 蛋白 及 其 他 分 泌 物 ,在 交配 过 程 中 输入 内 虫 体内 ， 引 起 雄 虫 交配 后 行为 。 


2 后续 研究 的 重点 


成 切 的 繁殖 是 尼 虫 为 害 的 基础 。 了 解 交 配 后 雌 虫 行为 和 生理 的 变化 以 及 引起 这 些 恋 化 
的 制 激 因子 具有 重要 的 理论 和 实际 应 用 价值 。 打 蝇 的 遗传 普 信 和 转 基 技术 在 所 有 昆虫 中 
研究 得 最 全 面 和 深入 ， 央 而 应 用 果 蝇 来 从 事 这 项 研究 无 疑 为 揭示 引起 这 些 变化 的 分 子 、 基 
内 和 本 理 的 内 在 联系 提供 了 极 好 的 研究 材料 。 

对 果 蜗 的 研究 成 果 考 明 ， 这 些 变化 分 为 起 始 但 短暂 的 变化 和 长 期 变化 。 前 者 主要 出 雄 
住 附 腺 分 泌 物 引起 ， 后 者 则 主要 由 受精 赛 内 精子 的 数量 所 决定 。 

引起 诡 配 后 肉 蝇 早期 行为 和 生理 变化 的 雄性 附 腺 分 泌 物 包括 : 激素 诛 Acp26Aa 和 



















































































第 八 


肽 加 快 交配 后 峻 蝇 产 卵 ; 性 肘 使 交配 后 肉 蝇 拒绝 再 次 交配 。 几 种 与 精子 贮存 和 竞争 有 关 的 
附 腺 分 站 蛋白 也 已 初步 确定 ， 其 中 的 一 种 名 为 Acp36De 的 和 蛋白。 在 交配 后 短 间 隔 期 内 本 
将 进入 受精 赛 的 精子 关 住 ， 以 阻止 后 续 交 配 精 于 的 替代 

利用 果 晶 对 交配 后 肉 蝇 行为 和 后 理 变化 机 制 的 后 续 研 究 也 可 分 为 短期 和 长 期 师 个 阶 
段 。 

短期 研究 包括 : 加 分离 和 鉴定 出 更 多 的 雄性 附 腺 分 涛 蛋白 ， 通 过 对 附 腺 凝 胶 电 泳 蛋 鼎 
图 谱 和 重新 分 离 附 腺 分 泌 蛋 白 基因 的 频率 估 竺 ， 上 月 前 已 分 座 和 鉴定 的 16 种 蛋白 质 和 肽 类 
只 占 附 腺 分 闪 蛋 器 的 10% ~ 50% ， 沿 未 被 鉴定 出 的 雄性 附 腺 分 说 收 眼 还 很 多 。@@ 人 确定 各 
种 雄性 附 腺 分 小 蛋白 的 生理 功能 ， 如 导致 交配 后 肉 蝇 寿命 缩短 的 蛋白 ， 加 快 产 孵 和 拒绝 舞 
交配 的 所 有 蛋白 种 类 。 图鉴 定 出 这 些 雄 性 蛋白 后 ， 其 中 具有 组 织 和 性 别 专 化 性 的 种 类 。 可 
为 激素 油 控 和 生殖 生理 的 研究 提供 识别 标记 。 总 之 ， 在 后 续 短 期 研究 中 ， 应 集中 回答 以 下 
问题 : 友人 性 分 泌 蛋 白 进入 克 蝇 后 ， 是 在 何 处 通过 何 种 途径 进入 血液 循环 系统 的 ? A 
内 进行 的 酶 解 反 应 激发 了 雄性 分 泌 蛋 白 的 活性 吗 ? 若是 ， 梭 性 分 小 蛋 所 的 活性 直到 交配 后 
二 被 激发 ， 又 具有 怎样 重要 的 生理 学 意义 ? 雄性 分 泌 重 贞 的 最 终 节 标 是 什么 ,它们 是 怎样 
到 达 这 些 训 标的 ? 梭 性 分 小 蛋白 通过 何 种 分 子 途 径 行 使 其 功能 ， 它 们 是 怎样 影响 精子 的 ? 
而 雄性 附 腺 分 光 蛋 白 通 过 怎样 的 神经 中 介 影响 交配 后 肉 蝇 的 行为 则 显得 非常 重要 。 
就 长 期 研究 而 言 ， 雄 性 附 腺 分 说 蛋白 的 了 解 ， 对 计 研 究 整 体 范围 内 的 激素 活动 和 行 
为 、 品 系 和 物种 的 分 化 及 进化 均 非 常 重要 。 此 外 ， 梭 性 附 腺 分 泌 和 蛋白 的 特异 性 纺 能 和 作用 
机 制 的 阐明 以 及 干扰 物质 的 寻找 ， 为 农药 作用 新 靶 标 以 新 农药 的 开发 葛 定 理论 基础 ， 又 具 
有 重要 的 实际 应 用 价值 。 近 几 年 ， 研 究 结果 表明 果 蜗 发 育 程序 的 分 子 调控 途径 相当 保守 
对 果 邵 和 痛 椎 动物 而 言 ， 虽 然 起 始 因子 和 最 后 的 形态 变化 千差万别 ， 但 中 心 环节 却 相当 保 
SFe 可 以 预料 ， 以 果 蝇 为 材料 研究 出 的 雄性 附 腺 分 滋 蛋 白 对 交配 后 肉 蝇 行为 和 生理 影响 的 
分 对 机 制 模式 ， 必 将 适应 于 其 他 昆虫 ， 因 而 这 一 -研究 成 果 可 能 具有 广泛 的 代表 性 。 


























昆虫 产 卵 的 化 学 调控 





引起 昆虫 产 卵 行为 改变 的 化 学 物质 很 多 ， 按 其 作用 结果 可 分 
为 4 类 : 引诱 剂 (attractant), WA (stimulant), ERR) Cre- 
pellent) 和 抑制 剂 (deterrent)。 对 这 4 类 物质 的 划分 ，Dethier 
等 《1960) 早 就 指出 ， 产 钊 引诱 剂 和 有 尽 避 齐 诱 发 尾 虫 对 产 卵 场所 
或 资源 的 定向 运动 ， 前 者 引起 正 趋向 性 ， 而 后 者 则 引起 负 趋 向 
性 ; 产 卵 刺激 剂 和 抑制 剂 则 是 指 昆虫 接受 到 这 些 物质 的 刺激 后 ， 
改变 产 卵 行为 和 数量 ， 前 者 刺激 昆虫 的 产 卵 行为 ， 使 卵 量 增加 利 
(或 ) 产 卵 频率 加 大 ， 后 者 则 阻止 了 本 应 产 卵 的 昆虫 的 产 卵 行为 ， 
从 而 使 卵 量 减 少 和 (或) 产 卵 频率 减 小 - 


第 一 节 昆虫 信 息 素 对 产 卵 的 影响 


昆虫 为 了 标记 自己 占领 的 资源 ， 常 分 洲 分 散 信息 素 (spacing 
(epideictic) pheromone] 于 这 些 资源 上 。 分 散 信息 素 存在 于 卵 、 
幼虫 或 成 虫 上 ,用 以 阻止 进入 这 一 领域 的 同 种 其 他 个 体 ， 有 的 其 
至 用 以 驱散 不 同 种 个 体 。 在 后 一 种 情形 下 ， 这 些 分 沁 物 应 称 为 利 
己 素 。 产 卵 鼠 避 信 息 素 (ORP) 和 抑制 信息 素 (ODP) 是 .类 分 
散 信 息 素 。 


1 产 卵 忌 避 信息 素 和 抑制 信息 素 


许多 研究 结果 表明 ， 昆 虫 能 通过 接受 产 卵 尽 避 有 剂 (ORP) 和 
HAA (ODP) KRHA RH RAR. ERB, ie 
类 信息 素 能 阻止 同 种 个 体 在 已 被 占领 的 食物 资源 上 停留 或 取 食 ; 
在 另 一 些 昆虫 中 ， 则 能 阻止 峻 成 虫 在 同 一 位 置 再 次 产 卵 。 

时 在 1937 Æ, Wiesman 就 观察 到 欧洲 机 桃 实 蝇 产 卵 均匀 分 
布 现象 。1953 年 ，Haefiger 则 推测 这 种 信息 的 传递 可 能 是 由 某 各 
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化 学 物质 来 完成 的 。Yoshida (1961) 第 -- 次 证 明了 ODP 的 存在 。Prokopy (1972) 通 
过 对 苹果 实 蜡 的 研究 ， 进 一 步 证 明了 ODP 的 存在， 并 指出 了 ODP 在 综合 防治 中 的 灌 在 应 
用 价值 。Katsoyannos (1975) 指出 此 类 信息 未 能 在 自然 条 件 下 长 期 保存 及 其 原因 ， 并 洁 
述 在 实验 空中 收集 ODP 的 方法 。 目 前 ODP 在 许多 昆虫 中 树 继 发 现 。 据 Prokopy (1981) 
统计 ， 己 发 更 6 个 日，16 个 科 中 的 35 种 民 虫 能 释放 ODP， 其 中 至 少 有 29 种 屁 虫 确证 存 
在 ODP。 


1.1 RMA RR 


由 于 实 蝇 幼虫 一 直 生 活 在 同 - 果实 内 直到 发 育 至 成 虫 而 不 能 转移 ， 故 当 同 SAS 
虫 数 日 过 多 时 ， 便 会 因 营养 不 足 而 影响 发 育 。 研 究 表明 ， 雌 实 蝇 总 能 避免 在 同一 果实 上 重 
复 产 卵 。 

欧洲 要 收 实 电 产 卵 分 布 十 分 均匀 ， 推 测 可 能 有 化 学 物质 参与 。Boller (1971) 的 室 
内 试验 表明 ， 预 先 接触 过 产 孵 肉 虫 的 人 工 产 孵 装置 对 雄 蝇 有 明显 的 诱捕 效果 。 饮 洲 樱桃 实 
蝇 能 通过 踊 节 上 的 DERA ODP, 

Boller 等 (1975) 在 楼 桃园 的 小 规模 实验 表明 ， 喷 洒 了 ODP 的 处 理 和 对 照相 比 ， 有 1 
个 或 多 个 产 孵 刺 痕 的 币 鸯 分 别 占 24.3% 和 66.1% ， 防 效 63.2%; 收获 时 所 检查 的 样品 中 
的 有 旺 的 樱桃 数 分 别 占 9.6% 和 42.9%， 防 效 达 77.6%。1976 年 的 田间 试验 结果 进 - 步 
证 实 了 ODP 田间 的 有 效 性 。 

RW AEDES AA ODP 主要 活性 成 分 低 挥 发 性 、 高 极 性 ， 在 沸水 、1mol HC 或 1mol 
NaOH 中 稳定 。 

草 果 实 蝇 是 人 们 发 现 有 这 种 现象 的 较 持 的 实 蝇 (Prokopy，1972)。 这 种 肉 晶 及 其 至 今 
已 研究 的 所 有 其 他 灵 放 标记 信息 素 的 实 蜡 都 在 产 卵 后 把 产 孵 器 在 便 果 表面 拖 动 ， 同 时 释放 
信息 素 ， 后 来 者 与 该 果实 上 的 信息 素 接触 后 ， 就 会 拒绝 在 上 面 产 卵 。 果 实 越 大 ， 雄 电磁 到 
标记 信息 素 的 机 率 越 小 ， 产 卵 越 多 ， 但 随 卷 在 鼠 避 作用 发 生 之 前 产 卵 器 拖 动 回 数 的 增多 ， 
标记 信息 素 浓 度 和 和 覆盖面 增 大 ， 产 卵 活动 最 终 被 抑制 。 故 相 比 小 果实 而 言 ， 大 果实 上 产 下 
了 更 多 的 卵 ， 发 育 出 了 更 多 幼虫 。 对 全 果实 蝇 的 另 一 个 寄主 山 棱 困 而 言 ， 果实 只 能 供养 1 
TRARA, ERKE OP JB MF ORI SE, Eh, WRN UERY 
ODP 也 有 反应 。 由 于 ODP 的 存在 ,表明 肉 虫 正在 附近 ， 这 引起 雄 虹 聚集， 刺激 它们 在 附 
KI, FREA. 

Prokopy (1971) 的 研究 结果 表明 ， 芋 果实 蝇 的 ODP RRE, EERIE, WARTA 
M, 2K PR AB Et, 1 mol NOH 或 1 mol HO 中 表现 稳定 ,是 1 种 多 组 分 的 混 
合 物 。 这 些 特性 与 欧洲 樱桃 实 蝇 的 ODP 非常 相似 。 

室内 生 测试 验 表 明 ， 苹 果实 蝇 的 2 龄 及 3 龄 幼虫 及 它们 的 粪便 、 旷 以 及 它们 中 过 的 地 
方 ， 对 肉 成 虫 产 卵 都 有 明显 的 抑制 作用 。 

还 有 一 些 蝇 类 害虫 由 成 虫 分 小 或 幼虫 释放 产 卵 鼠 避 信息 素 ， 这 些 征 类 如 首 东 王 潜 蜡 
(Quiring，1982)、 种 蝇 《 Hylimya spp.) (Zimmerman, 1979) ARRE MW (Raina, 
1981) 等 。 

ETER BASKARA TRIX HOI (McCrae 1984); 同样 ， 高 密度 的 A. atropalpus 
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BH (900 K/L) 生活 的 水 也 阻止 了 成 蚁 的 产 卵 作用 (Maire 1983); ER (Culex tritue- 
niorhychus) 幼 蚊 也 具有 相似 作用 (Reisen et al，1978)。 这 是 由 于 产 卵 抑制 剂 的 存在 还 是 
过 量 排泄 物 的 作用 仍 涡 进 - - 步 研究 。 


1.2 ŽAREK 


地 中 海 粉 虐 幼虫 能 散布 1 种 产 卵 已 避 信 息 素 。Corbet (1971) 报道 这 种 信息 寄存 在 于 
FAO SURRY, ADDIS AR. RAE BEARER, ii 
且 还 引起 幼虫 远离 含有 这 种 高 浓度 信息 素 的 区 成 。Corbet (1973) 还 发 现 ， 无 论 幼虫 密集 
程度 如 何 ， 食 物 总 是 多 余 的 。 他 进一步 证 实 ， 用 无 营养 价值 ， 但 又 无 毒 的 木 必 把 食物 “ 稀 
释 "， 使 幼 忠 的 生活 空间 扩大 1 倍 ， 会 导致 幼虫 生长 速度 提高 ， 可 能 是 因为 这 样 做 减少 了 
幼虫 问 相 遇 的 机 会 ， 或 者 减少 存在 于 虫 娄 中 的 生物 或 非 生物 有 毒物 质 所 造成 的 不 利 影响 。 
这 一 证 气 表 明 ， 幼 忠 在 高 浓度 的 上 额 腺 信息 素 作 用 下 发 生 扩散 。 

Corbet 等 (1971，1973) 的 研究 还 表明 ， 地 中 海 粉 蜡 幼虫 散布 的 这 种 产 卵 刀 避 信 息 素 
在 低 浓 度 时 ， 反 而 刺激 成 虫 产 卵 。 低 浓度 产 钊 鼠 避 信息 素 可 能 是 食物 适宜 、 密 度 合 适 的 信 
导 ， 这 正 是 成 虫 寻找 的 理想 产 卵 场所 。 

由 成 由 分 洲 或 由 幼虫 释放 产 卵 忌 避 信息 素 的 还 有 为 害 谷类 和 其 他 贮存 产品 或 玉米 的 5 
PPR, OAR BERR AT MAR MEAR (Mudd et al, 1973) 和 欧洲 玉米 量 《Dittrick 
ctal, 1983), 1 PAR CH. bicruris) (Brantjes, 1976), # RPEBEM (Dixon #, 1978) 
和 Anthocharis cardamines (Dempster, 1992). 

XT KR EAL HE (Rothschild et al, 1977; Behan et al, 1978; Den Otter et al, 
1980; Schoonhoven et al, 1981) HARRA, Fo SHIN HIE A RTE FI Eh EE A o EA 
附 腺 中 ， 含 有 挥发 性 化 学 物质 和 非 挥发 性 化 学 物质 。 前 者 由 触角 上 的 嗅觉 器 感受 ， 后 者 则 
由 趴 节 上 位 于 每 个 趴 分 节 上 的 B- 毛 感受 器 直接 感受 。 几 年 的 研究 结果 纯化 到 这 类 ODP, 
这 是 几 种 新 的 肉桂 酸 衍生 物 。 

KER T MER AE ODP 外 。 取 食 的 幼虫 也 能 阻止 成 谍 产 卵 。 这 是 幼虫 产生 的 另 
1 类 ODP， 还 是 受害 植物 释放 的 抗 性 物质 ， 仍 需 进 一 步 研究 。 

XPRIB BAR (Spodoptera littoralis) 的 研究 表明 ， 人 饲 嗯 于 棉 叶 上 的 幼虫 对 同 种 砍 虫 胡 
现 很 强 的 碑 制作 用， 而 棉 叶 提 抽 物 却 无 任何 抑制 活性 ， 改 明 活性 化 合 物 或 化 合 物 的 活性 浓 
度 由 幼虫 产生 (Hiker, 1985, Klein 等 1990)。 从 幼虫 类 便 中 分 离 出 15 种 化 合 物 ( 表 12- 
1)， 生 测 结果 表明 这 些 化 合 物 的 混合 物 表 现 了 很 强 的 抑 久 活性 。 

Anderson % (1993) 采用 逐步 减少 成 分 的 方法 ， 根 据 测定 出 的 这 15 种 化 合 物 的 比 
例 ， 选 取 合成 化 合 物 配制 了 10 种 混合 物 (SM1 ~ SM10)， 表 中 具有 + 号 的 化 合 物 在 混合 
物 中 具有 。 从 表 中 可 知 ， 全 成 分 混合 物 SM1 表现 出 最 大 的 卸 卵 活性 。 在 选择 性 试验 中 ， 
仅 有 20% 的 卵 块 产 在 处 理 上 。 去 除 5 种 挥发 性 酮 ， 混 合 物 SM2 ik Fi Hl R, HA 
去 除 脂肪 族 的 醛 类 ， 混 合 物 SM3 AOA SE te, 1 ERE (SM4), 
BUSTA REE 〔SMS)， 或 任何 一 个 戎 (SM6~SM10), WHITER SAA. WR, eM 
捉 孵 活性 的 包括 茶 申 醛 和 5 A (EER, TEME HEM, AMR Wm), © 
6 种 化 合 物 具 有 协同 作用 ， 缺 少 任何 1 种 ， 其 活性 大 大 降低 。 
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表 12-1 MERAH MD RRA RR 








化 合 物 SM SM2 SM3 SM4 SMS SM6 SM7 SM8 SM9 SMIO 
l 
1S 1 十 
27 + + 
2- 4-3- + 
SH -2-A + 
2P EIRA + 
1- 46-27 上 
SOM + 
i 
en + + + + + + + + + 
EFE + + 
ERR 十 
ia 
1 香油 和 + + + + + + + + 
百 里 酚 + + + + + + + + 
AEM + + +o 4 + + 4 + 
HRR + + + + + + 
LOLA + + + + + + + + 
1 DF He 
BER (Mi) 20.0 25.0 29.4 40.6 48.4 45.2 42.3 34.3 50.0 56.0 
YAR (Rw) 80.0 75.0 70.6 59.4 S16 54.8 57.7 65.7 50.0 440 
AS BBE ee GH Be 





Anderson $ (1993) IKAR WRF AB rb I a ESLER, TEBE LAG SHR 
BOWERS, TP MRED SAAS tee ( 表 12-2)， 从 而 进 一 
步 证 实 了 这 6 种 化 合 物 的 重要 信息 功能 。 


表 12-2 ” 灰 超 夜 野 触 角 上 感受 器 数目 


aM 源 ae Lee 

EEN. GDM EO 5 
ane 
num 
ARG 
ton 
EFE 
ERE 
抑 卵 活性 物质 还 存在 于 Spodoptera 属 的 其 他 种 幼虫 中 。 如 在 草地 贪 夜 娥 中 ，Williams 
¥ (1986) 发 现 其 抑 孵 剂 至 少 由 2 种 物质 组 成 。 其 中 工种 由 幼虫 产生 ， 另 1 种 则 起 源 于 村 
物 ， 由 幼虫 取 食 刺 激 值 物 释放 。 在 甜菜 夜 如 中 ， 存 在 于 幼虫 关 便 中 的 抑 孵 剂 可 能 来 源 于 杆 
物 本 身 。 因 为 植物 的 勾 桨 液 也 同样 具有 和 制 激 作 用 (Mitchell 等 ，1985)。 
欧洲 玉米 将 的 卵 上 也 含有 产 卵 抑制 信息 素 :棕榈 油 酸 甲 酶 、 棕 桐 酸 甲 酯 、 泌 油 酸 申 
酯 、 油 酸 甲 酯 和 硬 脂 酸 甲 酯 (每 卵 块 含量 分 别 为 0.22 0.29, 0.22, 0.26 和 0.02ug) 的 
混合 物 。 这 5 种 物质 刀具 有 明显 的 协同 作用 ， 只 有 同时 以 一 定 比例 存在 时 ， 才 具有 明显 的 
SUSIE (Thiery et al，1991)。 类 似 的 甲酸 酯 混合 物 也 存在 TAVER (Lobesia botrana ) 
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中 (Gabel et al, 1992; Thiery et al, 1992)。 同 样 ，Anthocharis cardamines (Dempster, 
1992) 的 ODP 也 决定 着 卵 在 寄主 上 的 分 布 。 

美洲 棉铃 虫 幼 虫 业 便 中 含有 QPP， 沉积 于 九鼎 上 面 和 孵 块 附近 的 峻 虫 钱 片 也 含有 
ODP。 


1.3 HBR 


Yoshida (1961), Oshima 等 (1973) 和 Wasserman (1981) 以 绿豆 象 和 四 纹 豆 象 为 材 
BET ER, PN, MEF I 种 标记 信息 素 以 避免 在 该 粒 种 
子 上 重复 产 卵 。 两 性 个 体 都 含有 这 种 信息 素 ， 但 是 峻 虫 所 硬 放 的 量 大 得 多 。 这 种 信息 素 对 
种 群 的 影响 表现 在 ， 孵 在 可 用 种 了 间 的 分 布 是 均 印 的 ， 因而 较 少 出 现 幼 忠 为 了 竞争 1 和 粒 种 
子 内 的 有 限 资源 而 导致 不 良 效应 的 现象 (Mitchell，1975; Giga et al, 1981), 巴西 豆 象 
(Umeya, 1966) FMA FÆ (Szentesi, 1981) 也 有 类 似 现 象 。 

云 散 花 黑 天 牛 在 产 卵 后 ， 从 产 妨 器 分 小 出 一 些 胶 状 物 ， BFE, HERK ERER 
物 在 产 卵 孔 附 近 涂 布 。 去 杉 花 黑 天 牛 皂 绝 在 已 产 过 卵 的 松树 短 棱 上 再 产 卵 ， 而 对 其 有 自己 
挖 据 的 产 孵 也 和 人 工 挖掘 的 模拟 产 卵 筷 却 表现 出 相同 的 产 孵 行为 。 表明 了 产 卵 抑制 剂 的 存 
在 《Anbutsu ct al, 1997), 此外， 烟草 申 (Lasioderma serricorne ) 也 具有 产 卵 抑制 齐 
(Kohno et al, 1986; Imai et al, 1990). 

对 有 些 昆 虫 来 说 ， 某 一 单个 资源 可 能 不 仪 作为 成 虫 产 卵 和 幼虫 发 育 的 场所 ， 而 且 还 为 
成 虫 提供 食物 并 作为 它们 的 交尾 场所 。 拟 谷 次 和 小 囊 就 是 开发 利用 这 种 资源 形式 并 借助 化 
学 信息 物质 防止 过 度 拥挤 的 两 大 昆虫 种 群 。Alexandcr $ (1943), Loconti 等 (1953)、 
Naylor (1959, 1961) 以 及 Faustini 等 (1980) 的 研究 表明 ， IRAE Hs FR te a 
后 并 《〈 在 淀粉 中 ) 释放 配 类 物质 ， 有 效 地 总 寺 同 种 其 他 上 峻 虫 在 这 一 场所 取 食 、 交 尾 和 产 
孵 。 与 此 相似 ， 生 活 于 树木 臣 木 材 中 的 松 小 台 属 成 虫 ， HEREA ERE, ENER 
HARRA- RR, 抑制 其 他 成 虫 进 入 这 - -MERR LEMEN, Heh 
成 虫 在 高 密度 时 也 具有 相似 行为 《Wood。 1982)。 问 接 的 证 据 表 明 ， 和 棉铃 象 中 也 有 这 种 信 
BÆ (McKibben et al, 1982)。 


1.4 BRA Rx 


BUDE (Anaphes iole) FE SERENE SA NY T EDE Me, 其 寄主 将 孵 产 于 植物 组 织 内 ， 
仪 使 腥 幅 外露。 室内 生 测 结果 表明 ，A .joie 产 卵 于 寄主 卵 内 之 后 ， 用 腊 尖 在 卵 幅 上 拖 动 ， 
标记 寄主 卵 多 次 ， 并 重复 检查 以 确定 是 否 被 标记 上。 只 有 确信 寄主 卵 被 标记 后 才 离 开 。 当 
A iole JA EMR ANG, RIE BP on, 多 数 个 体重 新 对 此 标记 孵 进 行 标记 ， 以 增 
加 标记 物 浓度 ， 从 而 避免 被 标记 卵 再 次 被 寄生 Eric er 下 ,1997}。 显 然 ， 标 记过 程 释放 了 

广 赤 腿 蜂 是 1 种 产 卵 在 鳞 议 目 卵 内 的 寄生 性 昆虫， 幼虫 在 1 个 寄主 内 完成 发 育 。 每 个 
寄主 卵 所 含 若 养 仅 能 保证 有 限 数量 (通常 为 1 头 ) 的 幼虫 需要 。Salt (1934) WESC h 
能 识别 它 的 寄主 麦 峨 卵 是 否 已 经 被 寄生 。 随后 进一步 证 明成 虫 的 这 种 识别 能 力 依赖 于 已 被 
AEREI E MEA REREH (Salt，1937)。 行为 观察 发 现 ， 广 赤 服 蜂 通 过 接触 就 会 
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拒绝 接受 已 被 寄生 的 寄主 ， 但 是 如 果 这 些 寄生 卵 被 淋 洗 过 ， 它 就 只 有 在 把 产 卵 器 搬入 久 内 
后 才 拒绝 它们 。 可 网 ， 广 赤 有 眼 蜂 产 和 卵 后 在 寄主 孵 上 址 贸 的 标记 物 包括 两 种 类 型 : 一 种 是 由 
成 虫 标记 在 寄主 卵 表 面 ， 可 以 在 aR A a A ER, 另 . :种 是 在 产 卵 时 通过 内 部 标 
记 , 可 以 由 产 卵 器 接触 感受 的 。Guillet 等 (1972) 也 观察 到 相似 的 现象 : Campoletis 
sonorensis 用 1 种 信息 素 标 记 它 的 寄主 ， 这 种 信息 索 在 共 他 个 体 的 产 卵 器 插入 寄主 之 前 就 
可 以 感受 到 。6h 以 后 ， 被 标记 的 寄主 又 重新 激发 拟 寄 生物 的 产儿 器 插 人 行为， 但 解剖 观 
RE, 寄主 中 并 没有 新 增加 的 卵 。 

已 有 人 对 仅 发 生 在 拟 寄生 作用 后 期 以 及 产 卵 器 刺 人 之 后 的 寄主 鉴别 情况 作 了 报道 。 
Fisher (1970) 指出 ， 寄 主 在 被 寄 牛 数 天 后 ， 血 化 白 发 生变 化 ， 而 且 这 种 变化 可 能 与 拟 
寄生 物 的 内 部 鉴别 能 力 有 关 。Guillot 等 (1972) 也 列举 了 这 样 的 事实 ，C .somorensis 向 寄 
主 注 射 一 种 久 菜 因子 ， 后 者 有 动 证 拟 寄 生物 对 寄主 进行 内 部 鉴别 ， 但 这 一 岩 素 如 何 起 作用 
还 不 知道 。 关 于 内 部 标记 因素 特异 性 问题 的 少数 研究 (Wylie, 1971) 表明 ， 这 些 因 素 没 
有 种 的 专 化 性 。 与 此 相反 ， 许 多 研究 表明 ， 用 于 外 部 感受 的 标记 信息 素 则 有 种 的 专 化 性 
(McLeod, 1972; Ables 等 ，1981) 。 

研究 表明 ， 淘 监 峰 、 红 尾 草 蜂 和 Campoletis sonorensis 的 外 部 标记 信息 素来 源 于 杜氏 
AR (Vinson et al，1972; Guillot et a，1972)。 腺 内 的 碳 毛 化合物 可 能 是 红 尾 昔 蜂 的 标记 信 
AR 


1.5 PRM A 


BOO BBE Ae OL a AA (CC. ocudata ) RIE RE HP OA WET IE BH 
虫 产生 的 ODP RAGDE. EAD ALP BC y AIRE Fe UE 10 SR St ETE 15min 到 
Sh, PREPO BE MS ek He Gb TE AUR a EPS SRB, Bes BEAT To tomin 
FURR FAG RR SES IR. MTT AT L,I ER, T 
30min HIRLAP, MEIT 30min FE 8h 的 滤纸 ， 抑 卵 效 果 的 差 
HARE (Ruvicha, 1997), 

为 了 测定 C. oculata WIRES ODP 的 热 稳定 性 ， 将 用 于 产 卵 的 滤纸 先 让 10 个 幼虫 疏 
行 4h 后， 放 于 30~200U 的 恒 次 下 1h， 然 后 测定 抑 卵 活性 。 结 果 表 明 ， 当 温度 丰 高 于 
140T 时 ， 对 抑 钊 活性 无 影响 ，150 仑 抑 卵 活性 开始 下 降 ， 但 与 未 高 混 处 理 的 对 照 差异 不 显 
E, 至 170C 时 抑 卵 活性 才 完全 失去。 表明 ODP 非常 稳定 。 不 会 由 于 夏 日 的 高 温 烈 日 而 
很 快 失 活 。 

将 幼虫 移行 4h 的 用 于 产 卵 的 滤纸 放 于 加 莹 的 培养 四 中 30 天 ， 抑 卵 活性 并 无 变化 ， 放 
置 120 天 的 滤纸 在 双向 选择 性 试验 中 《处 理 和 和 对照) 落 卵 量 仅 10.7%, 150 天 的 仅 
24.6%. IR, SEET T 8h 的 用 于 产 卵 的 滤纸 在 加 善 培养 四 中 敢 置 98-~100 K, RO 
$1 6.6%. TH, C.oculata 幼虫 分 泌 的 ODP 在 常温 下 非常 稳定 。 

UES BAT 4h 的 用 于 产 卵 的 泪 纸 ， 在 室内 敞开 放置 3~4 星期 后 ， 抑 卵 活性 便 显 
SPB, MIRE 96~ 98 天 的 滤纸 ， 抑 卵 活性 使 完全 消失 。 表 明 C oculata MASP 
ODP 是 挥发 性 的 。 
将 用 于 产 孵 的 滤纸 放 于 装 有 幼虫 并 加 盖 的 容器 中 ， 不 使 幼虫 与 滤纸 接触 ，4 或 24h 后 
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取出 。 这些 滤纸 也 具有 抑 卵 作用 ， 活 性 大 小 与 容器 中 幼 虚数 量 和 放置 时 间 有 关 。 这 些 滤 纸 
在 室内 向 开放 置 5 天 从 可 换 制 成 虫 产 孵 ， 但 放置 10 天 后 活性 消失 。 

以 上 结果 表明 ，C. ocuiat 幼虫 分 滋 的 ODP 非常 稳定 ， 在 朋 间 是 以 保持 全 幼虫 完成 发 
育 。 同 时 ， 这 类 ODP 也 具有 一 定 的 挥发 性 ， 成 贝 不 需 降 落 便 可 感受 到 。 


2 产 卵 引诱 信息 素 和 刺激 信息 素 


对 产 卵 成 虫 的 引诱 导致 了 内 虫 的 聚集 ， 改 产 卵 引诱 信息 素 (OAP) WE LERE E 
信息 素 。 而 卵 量 的 集中 ， 当 然 引 起 幼虫 的 取 集 ， 故 产 卵 刺激 信息 素 〈OSb) 凤 使 不 引起 成 
虫 聚 集 ， 也 引起 了 幼虫 聚集 。 从 这 个 意义 上 讲 ， 任 何 引起 肉 虫 聚 集 的 信息 泰 ， 其 实 都 是 产 
SESE SB koe A AR 


2.1 RAR 


许多 事例 表明 蚊 类 的 幼虫 可 分 小 产 卵 引诱 剂 和 刺激 剂 。Kalpage 等 (1973) 的 室内 试 
BR, PC (Aedes atropalpus) 成 蚊 更 愿意 在 同 种 幼虫 生活 过 的 水 中 产 卵 ， 即 使 将 幼 
蚁 放 于 无 苗条 件 下 饲养 结果 也 完全 . - 致 。 这 类 物质 很 稳定 ， 几 个 星期 后 仍 具 活性 ， 藻 发 
掉 水 后 ， 活 性 物质 保留 于 残 清 中 。 成 仍 蚊 【4Aecdes togot) 也 具有 相似 的 产 孵 选 拌 性， 即使 
幼虫 放 和 人 水 中 之 前 用 高 岭 土 清洗 ， 生 活 过 的 水 经 滤 菌 处 理 ， 这 种 活性 仍 存在 (Trimble et 
引 ，1980)， 表 明 这 类 活性 物质 是 由 幼虫 分 泌 的 信息 素 侧 非 排 港 物 或 菌 类 代谢 产物 。 活 性 
物质 只 有 在 成 虫 接 触 水 后 才 表 现 促 卵 作 用 ， 可 见 其 为 接触 刺激 谢 而 非 引 诱 剂 。 这 类 接触 市 
激 剂 的 稳定 性 和 低 挥 发 性 可 使 其 即使 在 干 早 条 件 下 也 能 长 久保 持 活性 ， 当 雨季 来 临时 ， 使 
成 蚊 找 到 相同 场所 产 孵 ， 因 此 对 种 群 的 繁衍 十 分 有 利 。 库 蚁 Cutez tersalis) 在 饲育 水 中 
释放 1 种 非 挥发 性 物质 ， 刺 激 肉 蚊 产 卵 。 已 交配 的 雄性 埃及 伊 蚊 受 含 同 种 未 成 熟 幼虫 饲育 
ARISE PSR (ERE, 1986), PULTE CA. gambiae) 的 饲育 水 也 具 明 显 的 促 煞 
作用 (McCrae AW R, 1984). 

ART Aedes triseriatus4 #04) h 48h HIK, IERRA TE ORME, HAE 
Bella th oh eat A RA ALM EF BE ARAN TSE Be, REXER PEL 
(Bentley M.D et al, 1976; McDaniel et al, 1979), 相似 的 事例 还 见于 对 其 他 蚊 种 的 研究 报 
4) (Michael D.B, 1989), 

RER (Culex tarsalis) 2 PONT BA RR APLAR, iE K 
Culiseta inornata, A. uegypti. Culex pipiens 晴 的 水 无 只 趣 。 活 性 物质 低 挥 发 性 、 高 热 稳 
定性 ,由 接触 化 感 器 而 感受 ， 可 能 是 1 种 具有 种 特异 性 的 产 卵 刺激 剂 (Hudson A, 
1967)。 成 改 的 这 种 产 孵 偏爱 性 在 Culex salinarius 、 A aegypti, A.atropalpus、 A caspius 
HA. togoi SRO PLATE (Michael D B，1989)。 

Culex quinguefasciatus RRR REMTE A HOH BLE BU AK, REAA A A 
HSU EARS EMT ate 1, 3. ERR A. RA FR NA E 
主要 甲 酷 化 脂肪 酸 为 5，6- 双 羟基 十 六 融和 38-1894 DUM (Starra AN et al, 1973), BE 
后 的 报道 认为 ，C，gwinquefasciatus 成 较 产 卵 偏爱 性 与 卵 质 部 微 滴 密切 相关 ， 不 具 种 的 特 
异性 。 用 气质 联 用 仪 分 析 其 主要 组 分 为 erythro- 6r-acetoxy-5-hcxadecanolide， 生 测 结果 表明 
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卵 答 上 的 促 卵 活性 完全 由 此 化 合 物 引起 。 手 性 固定 相 气相 色谱 分 析 显 示 ， 此 信息 素 构象 为 
(©) - GSR, 6S) (Laurence et al, 1982, 1985). 对 合成 的 4 THEE RPE AM, 4 O) - 
(SR, 6S) 活 忻 最高， 证 实 了 仪器 的 分 析 结 果 〈Hwang et al, 1987; Sakibara et al, 1984), 

IAC. tarsalis 中 生 测 到 1 种 与 卵 答 有 关 的 信息 素 。 核磁 共振 分 析 表 明 ， 其 为 单 痉 基 脂 
肪 酸 与 日 油 形成 的 1，3- 二 甘油 些 ， 降 解 试验 检测 出 脂肪 酸 为 3- 凑 基 十 四 酸 、3- 羟 基 十 六 
酸 、3- 凝 基 十 八 - 反 -11 酸 和 eryihro-6-acetoxy-5-hexadecanolide (Starratt et al, 1972). 

WEHI Simulium damnosum 复合 种 肉 纳 常 聚集 在 同一 地 点 产 卵 ， 卵 块 状 。 研 究 家 
明 ， 这 一 行为 是 出 产 贸 聚 集 信息 素 引 起 的 。 产 卵 聚集 信息 素 分 布 于 刚 产 下 卵 的 表面 ， 引 诱 
其 它 怀 久 峻 册 来 产 卵 《MeCall，1995)。 对 产 卵 聚集 信息 素 的 提纯 和 分 析 表 明 ， 产 卵 聚 集 
信息 素 由 两 种 化 合 物 纽 成 。 这 两 个 组 分 除 存 在 于 刚 产 下 卵 的 表面 外 ， 还 存在 主 怀 卵 峻 遇 的 
加 业内 。 姗 科 中 还 有 许多 种 类 也 具有 到 集 产 卵 的 习 忻 。 这 可 能 是 由 视觉 的 、 触 觉 感受 的 非 
挥发 性 伟 息 素 和 由 卵 散 发 的 挥发 性 信息 素 共 同 作用 的 结果 。 在 加 拿 大 和 英国 ， 不 同 种 的 肉 
晃 孔 误 集 在 -- 起 产 卵 ， 这 表明 产 卵 聚集 信息 素 不 具有 种 的 专 -性 。 

McCall (1997) 应 骨气 相 色 谱 法 分 析 了 属于 Simulium damnosum 复合 种 的 6 个 种 
AY HE YAS leonense, S. yahene, S.sanctipauli, S.squamosum, S.damnosum 和 
S.sirbanum) 卵 块 上 和 财 烛 内 的 产 卵 聚 集 信息 素 ， 结 果 表明 ， 不 论 色 谱 条 件 如 何 ， 它们 
均 在 相同 的 保留 时 间 具 有 丙 个 相同 的 峰 OE A 和 峰 B)。 这 一 结果 表明 至 少 在 Sinulium 
damnosum RARR, RGN GE ALAR TAL RR BS] AN, GIAREN, ERE 
PREMI BLS, PR ARS} AY EU Bi. A S. leonense HY 114.1 到 S. squamosum 的 
1:6.7。 (EXER LE BNET ATE ATHY, E- - 步 研究 。 因 为 即使 在 同 1 种 中 ， 不 
间 个 体 间 这 两 个 组 分 的 比例 也 有 变化 。 如 在 S. leonense 中 ， 不 同 重复 间 的 比例 范围 从 1: 
3.1~1:5.3 BE (# 12-3)。 


表 12-3 Simulium damnosum 复合 种 的 6 TAT FUR RI BALL B 


























种 名 PP ORR SR RECA (AB) 
S. leonense ~ ~ EEN) ~ ~ 
S. yahense 15.9 
S. sanctipauli 1:6.7 
5. squamosum 1:5.0~1:5.9 
S. damnosum 14.8 
5. sirbanum 14.3 





Sof As Fa] WR FP EA OM es RR BY, RRE ER HARARE Pe: UC SER pe 
SRR RK WEG Be RH KAA M. 

质谱 分 析 结 果 表 明 ， 峰 A 和 峰 B 均 只 有 了 碳 氨 碎 片 ， 峰 A 分 子 量 为 292u， 分 子 式 为 
CaHo， 具 有 工 个 甲烷 基 分 叉 ， 位 于 链 林 端 ， 含 2 个 不 饱和 键 ，1 个 位 于 17 位 ， 另 1 个 不 
THATS HO eA EEE SP REZ, BAFE 294u， 分 子 式 为 Hy, AI 
BCE, ATERN, WARE AM IS 

Simulium damnosum SA PHY TUR ARAB RORE, KERI ORE (aT 
SAMAR, RAW PRR RK SRMEX, WRT MR eR 
FERAM, METARA. 
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对 这 两 种 化 合 物 的 生 测 结果 去 明 ， 仅 具有 这 两 种 化 合 物 时 ， 对 峻 映 的 引诱 作用 最 强 ， 
若 与 卵 集中 的 其 他 组 分 相 混 ， 则 引诱 活性 大 大 降低 (McCall, 1997), RH S. leonense 58 
间 的 分 离 组 分 能 够 引诱 S .vahense 的 肉 虫 ， 证 实 了 气相 色谱 和 质谱 分 析 的 结果 .， 

E (Lutzomyia longipalpis) HG) Eth A AX Bh OBR BK. Dougherty 等 
(1992) MOTE IE Be, EAR AA sO RS Re Aa ES Ee A IR E o 


2.2 HRA 


Saini Œ (1995) 的 研究 表明 ， 沙 漠 蝗 卵 训 内 的 泡沫 状 物 质 可 引起 怀 孵 肉 蝗 群 集 十 卵 
玲 周 围 并 产 卵 。 泡 沫 状 物质 的 航 性 或 非 极 性 抽 提 物 和 燕 发 物 具 有 相似 的 刺激 作用 。 这 些 物 
质 刺激 沙漠 蝗 触角 后 也 记录 到 了 显著 的 触角 电位 (FAG)， 进 - 步 证 实 了 和 刺激 物质 的 存 
在 。 

Rai (1997) 用 气相 色谱 一 舱 角 电位 联 用 仪 分 析 了 卵 事 泡 沫 状 物质 蒸发 物 。 结 果 表 
明 ， 有 随 个 组 分 《〈 峰 1 和 隆 2) 可 以 激 起 触角 信号 。 峰 1 和 峰 2 在 气相 色谱 柱 中 的 滞留 时 
加 分 别 为 32.59 和 34.5lmin， 柱 温 分 别 为 173 这 和 182.5C 。 峰 1 引起 的 秀 角 电位 总 是 强 
Fil 2。 用 气相 色谱 一 质谱 联 用 仪 鉴定 表明 ， 峰 1 和 峰 2 分 别 为 1- 苯 乙 酬 (acetophonone) 
1 并 一 申 氧 基 荣 (veratrole)。 采 用 人 工 合成 化 合 物 经 气相 色谱 和 气相 色谱 -触角 电位 联 用 
仪 分 析 证 实 了 质谱 分 析 结 果 。 采 用 这 两 种 化 合 物 进行 生 测 ， 结 果 表 时 ， 它 们 均 能 刺激 沙漠 
SPOOR, ERE IEA HRS 70% 左 右 ， 与 泡沫 状 卵 玫 燕 发 物 相似 。 将 这 两 种 物质 以 
不 同比 例 泥 合 ， 均 能 显著 刺激 产 印 ， 但 两 者 相 混 匹 增 效 作 用 。 

1，2- 二 申 氧 基 荣 除 刺激 产 卵 之 外 ， 还 可 以 和 其 他 几 种 挥发 物 协同 作用 刺激 成 蝗 到 集 ， 
因而 是 成 昕 聚集 素 的 主要 成 分 之 一 - 此 外 ，1， 2- 二 甲 氧 基 革 还 可 和 其 他 几 种 挥发 物 协 同 
作用 ， 促 进 沙漠 蝗 师 的 成 熟 。 

Lauga 等 《1977) 也 发 现 被 《 蝗 产 卵 的 沙 地 对 同 种 怀 卵 肉 外 具有 显著 的 引诱 和 促 卵 作 
诈 ， 从 而 认为 产 卵 肉 虫 释放 1 类 具有 引诱 和 刺激 作用 的 挥发 性 信息 素 。 


2.3 SA 


Abernathy 等 (1994) 的 研究 结果 表明 ， 同 种 峻 蛾 的 存在 对 美洲 棉铃 虫 共有 明显 的 促 
卵 作用 。 单 雄 / 第 饲养 时 处 女 蛾 存 前 8d JEP SNE 153.48, 2, 5, 10 RR RFRA 
IRIPA 600.2, 549.6 和 535.2 六 /由 ,日 产 钊 量 在 第 二 天 单 雌 饲养 的 便 明 显 低 上 群 状 
的 ， 至 3 日 龄 时 达 显著 差异 。 但 总 产 卵 量 芭 刻 最 著 差 异 。 淹 定性 信息 素 含 晤 表明 ， 单 养 和 
群 养 峻 峨 无 明显 差异 。1，2，5 崔 / 乱 的 肉 星 2 日 龄 时 性 信息 素 含 量 分 别 为 54.22，59.08 
和 47.29ngv 腺 。Abemathy 等 括 此 认为 ， 处 女 峨 体内 存在 MUSH (OSP). HER 
生活 在 一 起 时 可 促进 产 钠 。 但 在 促 孵 的 同时 是 否 也 降低 性 信息 家 的 合成 或 释放 ， 由 十 本 文 
仅 分 析 了 2 日 龄 数据 ， 故 很 准 下 结论 。 


2.4 HAR 


TOMA PSMA, WHERE, EAEE —REER ANARAN 
3 个 方面 的 功能 : OMB EAU MARR, ONURE MEHEA; OWK 
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PRI LA POD, PIER ICH BEI Th AE HOR A, TAT RR RK 
Kohnle % (1987) HGH, ZLA JI ELERE (Taphrorychus bicolor) 的 聚集 
并 刺激 产 卵 。 


3 PEAR ERI 


Prokopy % (1981) 为 了 确定 ODP 产生 部 位 ， 摘 除了 600 PIERS uE E i d Ag A ER 
BUM ALTE TRE, Ak PERA AS OR ERTEM, ARKH, hia, 
SRE. HBR. AAMI AMIR 14 瞧 虫 当 基 (FE》 时 均 能 引起 明显 的 抑制 效应 ， 
ERIR, RI, MAI, SPEAR WR, RR I AE R 
(BATE GNM. HPD EMBER EPR, SRW D Eag 
ODP ERAPR, fEFE EL Bi AR BR SR SP A eB ODP WE RAE SB ep at LAY 
ODP 的 活性 。 以 上 结果 表明 ，ODP 主要 组 分 从 中 肠 和 后 肠 组 织 分 泌 到 肠 腔 中 ， 然 后 在 产 
卵 后 通过 产 卵 器 拖 动 和 排 凌 而 释放 出 来 。 

对 鳞 杷 目 昆 虫 而 当 ， 成 虫 的 产 卵 信息 素 一 般 存 在 于 孵 上 ， 菜 粉 蝶 的 产 卵 信息 素 还 存在 
于 上 肉 蛾 附 腺 内 。 

PA BS PER, HE, ANP EOL, PANDE TORE, EEN HEFE 
附 腺 产生 并 分 泌 产 卵 信 息 素 。 
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棉铃 虫 也 和 许多 植 食性 昆虫 一 样 ， 同 种 个 体 食 物 与 资源 竞争 和 同类 相 残 的 当 性 使 它们 
之 问 必 需 保持 足够 的 距离 ， 雌 虫 通过 鉴别 癌 种 卵 或 幼虫 而 避免 过 度 拥挤 。 同 时 ， 密 度 相 关 
的 同 种 个 体 的 行为 《如 扩散 、 迁 飞 和 产 卵 等 ) 又 使 它们 具有 发 达 的 信息 素 联系 ， 但 这 方面 
的 研究 甚 少 。 昆 贝 促 卵 信 息 素 和 抑 孵 信息 素 (OSPA ODP) KAE A Aii A E 
的 大 小 和 分 布 。 大 量 研 究 资料 问 接 证 明 愧 铃 生 也 存在 OSP 和 ODP. HUA ARPS H ed P= NN 
的 习性 来 看 ， 雌 蛾 的 产 孵 共 有 两 个 显著 的 特点 : @ 散 产 。 棉 铃 虫 的 卵 绝 大 多 数 散 产 ， 田 间 
调查 结果 表明 ，! 代 棉 铃 虫 的 绝 大 多 数 卵 (90% ) BOM PDB, 3、4 代 和 多数 孵 通 产 于 
棉 株 项 尖酸 叶 正面 。 这 表明 在 杭 铃 虫 九 或 成 虫 身体 上 存在 ODP， 使 它们 不 在 同 种 卵 的 附 
近 产 孵 。@@ 分 布 均衡 。 当 棉田 内 棉铃 虫 密度 大 时 ， 峻 蛾 便 扩 散 到 其 他 寄主 作物 上 产 卵 ,使 
其 他 寄主 作物 上 的 攻 卵 量 载 大 。 就 同 1 年 而 言 ， 棉 铃 虫 2 代 发 生 量 较 少 ，3、4 代 发 生 量 
大 ,导致 棉 铃 虫 在 3、4 代 时 在 棉花 上 的 落 卵 率 比 2 代 明 显 减 少 〈1991 年 河北 田间 棉花 上 
ARB SEE 90.5% ，3、4 代 仅 49.3% 和 56.5%; 1992 年 2、3 和 4 代 分 别 为 88.8% 、 
46.6% 和 60.7% ; 1993 年 分 别 为 83.1% 、44.9% 和 51.7% ); 就 不 同 发 生 量 的 年 分 而 言 ， 
发 生 量 越 大 的 年 分 ， 在 棉花 上 的 落 卵 率 越 小 。 如 河北 1991 年 发 生 量 较 小 ， 而 1992—1993 
年 连续 大 发 生 ， 但 棉铃 贝 各 代 在 棉花 上 的 落 卵 率 1991 年 却 最 大 ， 这 导致 棉铃 虫 在 大 发 生 
时 存 各 种 作物 上 的 分 布 更 趋 均匀 ， 同 时 为 害 多 种 其 他 农作物 。 如 1992 年 受害 较 重 的 有 小 
REX, AR, OF. AR. RG, KE, RA, Bah. HF. SR MAR, ae 
几 十 种 作物 。 
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但 对 棉铃 虫 OSP 和 ODP 的 研究 却 很 少 , 仅 有 的 1 便 报 道 是 中 国 农业 大 学 张 青 文 等 ， 
他 们 在 1996 年 曾 报道 在 棉铃 忠 幼 虫 类 便 和 卵 上 均 具 有 QDP， 产 卵 尽 避 率 分 别 达到 了 
52.3% 和 88.06%， 但 这 一 研究 并 未 指出 是 以 带 卵 纱布 作为 抽 提 对 象 还 是 以 卵 作为 抽 提 对 
象 的 ， 故 很 难 确定 ODP 是 存 存 于 卵 上 还 是 存在 于 纱布 |.。 即 便 如 此 ， 这 些 统计 数字 也 提 
水 我 们 ,确实 存在 产 髓 抑制 信息 素 ， 值 得 深入 研究 。 


1 促 卵 信息 素 的 存在 


1.1 不 同 饲养 密度 对 棉铃 出 产 卵 的 影响 


他 国清 等 《1998) 室内 测定 结果 表明 ，10 Xt FERRE LY 90% 卵 量 只 需 7.2d， 单 对 饲 
RRE Zd, REFER di 90% BIA DW EC AIRSET Sd, 10 对 饲养 蛾 在 2 FA SN Bak 
145 粒 / 雌 ， 是 单 对 饲养 娥 的 4 倍 ， 直 至 5 日 龄 ， 产 卵 量 仍 明 显 高 于 单 对 饲养 的 。 由 于 单 
对 饲养 蛾 与 10 对 饲养 峨 饲养 空间 比 为 1;0.64， 每 歇 占 有 空间 差异 不 人 ， 晶 每 天 更 换 粮 水 
保 迹 了 饲养 第 中 具有 充足 的 新 鲜 食料 ， 这 种 关 异 不 是 饲养 条 件 所 致 ， 而 是 由 于 其 他 蛾 的 存 
在 促进 了 产 卵 。 同 样 的 结 米 也 由 Rela L.A. 等 (1994) ARMM ALAR), HERK 
明 ， 单 养 处 女 崔 蛾 在 第 一 周 的 产 卵 量 仅 为 2、5 和 10 ERREAREN 1/3， 差 异 极 
为 显著 。Navasero 等 (1993) 亦 有 过 烟 芽 侈 蛾 在 具有 同 种 卵 存在 的 叶 尖 上 产 卵 量 增 大 的 报 
道 - Rella 认为 有 1 种 促 卵 信 息 素 存在 于 上 峻 峨 之 中 ， 同 种 肉 蛾 生活 在 一 起 时 会 机 生 促 进 。 

为 了 测定 群体 饲养 条 件 下 的 促 卵 作 用 是 泛 于 雄 蛾 还 是 峻 蛾 ， 比 较 了 同一 果酱 瓶 内 饲养 
PAARE N AE MERRI ER, IUE R EF ER GO PE SEEE O B RIRN, 
全 4 日 龄 时 即 达 115 AA, ERE TAERA E KER (60 BLA). FEF 50% 6R 
90% 卵 所 需 天 数 在 双 肉 饲养 条 件 下 分 别 为 7.5d 和 12.0d， 明 显 早 于 单 肉 饲养 条 件 下 的 典 
IR (APRN 8.4d 和 16.8d)。 双 上 肉 人 饲养 条 件 下 的 处 女 峻 峨 每 肉 产 卵 量 比 单 瞧 休养 条 件 下 的 
高 出 约 18%， 差 异 达 显 著 水 平 。 可 见 ， 尿 肉 饲 养 条 件 具 有 明显 的 促 孵 作 用 ， 这 种 促 孵 作 
用 可 能 来 源 于 促 卵 信息 素 或 另 1 肉 蛾 的 行为 刺激 。 

FRR AU CRB JOR) 饲养 单 头 处 女 蛾 ， 结 昌 表 明 ， 小 瓶 饲养 具有 明 
显 的 促 卵 作用 ， 使 产 孵 高 峰 提前 到 来 ， 产 卵 量 明 显 增加 ， 增 幅 达 45% 以 上 ， 大 瓶 饲养 的 
MEET ON AT A 18d, EER PIRSA ec RE NATH (1.0d); 产 卵 蛾 率 也 以 小 
HARJA, £2 AIA, EA A MEE 95% BRO SER, {0 
PRT HRA, E 90% 置 信和 限时 差异 显著 。 若 OSP 果真 存在 ， 考 虑 崔 虫 间 分 泌 量 差异 不 
大 ， 则 小 瓶 中 浓度 要 高 得 多 ， 这 也 许 尾 小 瓶 饲养 具有 促 孵 作用 的 原因 。 


1.2 棉铃 虫 整体 峨 两 一 提取 液 的 促 卵 活性 


采用 新 疆 品 系 和 山东 品系 棉铃 虫 整体 赂 历 酮 提取 液 处 理 饲养 憩 和 产 孵 纱布 的 方法 ， 测 
定 提取 液 对 产 卵 的 影响 ， 共 进行 了 SUC, RRR, Eka, PRR 
R, EE PCE, FORA PS ARBEIT HRY ERA A ARO PEA, AR ey ch SE 
的 产 孵 高 峰 提早 1~ 3d, OA, ORO IK, RARS 97%, 最 小 增 
HALIK 14% o 
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2 促 卵 信息 素 分 泌 腺 的 定位 


用 丙酮 浸泡 蛾 体 不 同 分 离 部 位 ， 以 产 卵 高 峰 出 现时 间 、 产 卵 量 和 产 出 50% 和 90% BA 
所 需 天 数 为 指标 ， 生 测 提取 液 促 卵 活性 。 采 用 逐步 缩小 范围 的 方法 ， 分 步 确定 分 淡 腺 的 着 
EMD. RAH], HERAT. PAR RA EP. BL Ae 
提取 液 使 处 女 是 的 产 卵 基 增 幅 分 别 达 45% 和 41% ， 产 下 50% RAER 0.5 和 1.6d4， 产 
下 90% G8 5b SEA 0.5 和 2.2d; 同样 ， 前 足 和 中 足 盈 节 提取 液 使 处 女 蛾 的 产 卵 量 增幅 分 
别 达 15% 和 36% 。 同 样 方法 从 理 雄 蛾 ， 得 到 了 与 几 蛾 - 致 的 结果 。 前 足 和 中 足 腿 节 提取 液 
使 处 女 蛾 的 产 卵 量 增幅 分 别 达 43% 和 41% ， 前 足 和 中 足 肥 节 则 为 31% 和 45%。 由 于 林 对 分 
AGE, HARTER AEN, ELAR, BASRA REL 


3 抑 卵 信息 素 的 存在 及 分 滋 腺 定位 


饲养 于 果 普 瓶 内 的 棉铃 虫 峻 蛾 在 内 壁 上 涂 有 1 层 分 泌 或 排泄 产 物 ， 采 用 换 瓶 和 不 换 瓶 
饲养 的 方法 测定 其 对 棉铃 虫 产 孵 的 影响 。 结 果 表 明 ， 换 瓶 有 显著 的 促 卵 作用 ， 使 产 卵 高 峰 
握 早 ， 峰 值 增 大 ， 产 卵 量 极 显 著 高 于 不 换 瓶 的 处 女 蛾 ， 增 幅 达 74%, TL, RHE 
铃 虫 本 身 涂 布 的 物质 具有 了 明 虽 的 抑 孵 作用 。 由 于 涂 布 于 饲养 河内 璧 上 的 物质 来 源 于 : CD 活动 
过 程 中 飞散 的 鳞片 ，@ 排 汇 物 或 产 卵 器 在 内 壁 上 拖 动 所 涂 布 的 物质 ，@ 行 走 和 沿 辟 飞行 时 趴 
节 与 频 壁 接触 所 涂 布 的 物质 。 故 分 别 测定 这 3 种 来 源 的 物质 的 抑 卵 作用 便 知 其 确切 来 源 。 

分 别 用 丙酮 提取 上 述 3 种 来 源 的 物质 生 测 ， 结 果 袁 明 ， 鉴 部 和 册 节 均 具 有 明显 的 抑 久 
作用 。 前 者 使 产 卵 量 下 降 24% ， 中 足 只 节 使 产 卵 量 下 降 也 达 24% 。 产 下 50% 和 90% SHAE 
需 时 间 分 别 推迟 0.7 和 0.5d。 


4 棉铃 虫 足 上 信息 素 腺 的 分 布 与 结构 


棉铃 虫 蛾 足 腹面 的 腿 节 种 肥 节 上 具有 毛 刷 状 鳞片 ， 它 们 与 多 种 雄 赋 性 信息 素 分 逆 腺 的 
RAPE, ERIN BIE, OPH Sem ALE a, Blab ee RHE 
Ho MEPERM WARS, RR bE BE 4 一 7 PEE, 
TE SA RARE A MR AR SR Ae Hy (Lo TU AR, TERE. EI dk 
种 结构 使 它们 具有 巨大 的 表面 积 ， 足 关 合 时 表面 可 附 善 大量 其 他 分 泌 细 胞 的 分 洲 物 ， 展 开 
时 巨大 的 燕 发 面 又 使 其 有 效 地 散发 分 泌 物 。 

ETRE ARRIR, BRE, h>, DATH, KARRE EF 
AACRRMRARHS P, AEM, HORRY AA, MEEA 
BPAGH, RAAZAAAA, PR- ES, VARKER. REE, 
ENGRAODEN, MUP ECPM, ANAE A R eT Se 
HE, RAARPUNSS TARRRRAWRT, KERFERRE SHAWIE 
散发 附近 小 型 忆 平 鳞片 的 分 泌 产物 仍 需 仔 细 地 观察 。 

散 生 于 棉铃 虫 足 上 的 小 型 扁平 鳞片 着 生 细 胞 ， 具 有 典型 的 分 泌 细 胞 特征 ， 显 然 具有 分 
小 功能 。 

从 以 上 几 个 部 分 的 结构 看 ， 整个 棉铃 虫 峨 的 足 无 疑 与 散发 香味 的 器 官 相似 ， 也 具有 分 
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论 区 域 〈 小 型 嵩 平 鳞片 和 轰 状 鳞片 着 生 细 胞 ) 、 迪 存 结构 《 足 关 合 时 形成 的 夹 状 构造 可 防 
止 信息 索 不 必要 的 燕 发 ) 和 散发 结构 ( 毛 刷 状 鳞 片 )。 因 庙 是 个 典型 的 信息 素 分 泌 和 散 
发 的 功能 单位 。 

在 是 上 还 有 两 个 重要 的 分 泌 区 域 ， 即 前 肥 突 和 踢 腺 。 前 肥 突 上 具有 发 达 的 腺 体 细胞 和 
表皮 细毛 ， 是 前 足 肥 节 上 最 为 发 达 的 分 兹 区 域 之 一 。 只 腺 管道 通 往 前 跨 节 的 爪 间 埋 而 与 外 
PAARL RUBS) 外 端 部 具有 由 发 达 的 细胞 层 包围 的 腺 腔 ， 分 溢 腺 是 两 条 基 端 与 腺 腔 相 连 ， 
顶端 固着 于 端 中 节 基 部 内 窗 上 的 管道 ， 分 洲 细胞 十 分 发 过 ， 结 构 类 似 于 中 肠 的 杯 状 细胞 。 


5 产 卵 信息 素 的 分 离 与 鉴定 


采用 定位 取样 提取 、 过 滤 、 常 温 下 挥发 去 溶剂 的 方法 得 到 了 产 卵 调控 信息 素 的 粗 提 
ia, RAGCMS 分 析 ， 结 果 如 下 。 

将 腿 节 粒 握 品 挥发 去 丙酮 后 上 机 分 析 ， 样 品 的 色谱 图 在 保留 时 间 为 4.3 利 5.0min 时 
RA 2 个 峰值 。 对 这 两 个 峰值 的 质谱 分 析 结 果 表 明 ， 它 们 分 别 为 4- 甲 基 -3- 戊 烯 -2- 酮 和 4- 
甲 基 -4- 羟 基 - 友 酮 -2 ( 表 12-4) 。 

同样 ， 将 中 节 样品 的 粗 提 品 上 机 分 析 ， 在 色谱 图 上 具有 3 个 明显 的 峰值 保留 时 间 分 
别 为 4.0、14.7 和 16.5min。 质 谱 分 析 结 果 表 明 它 们 分 别 为 4- 甲 基 -4- 郑 此 - 戊 酮 -2、 十 六 
MM (Z) -9- 十 八 碳 烯 酸 。 

相似 的 表皮 信息 素 分 洲 腺 所 含 活性 成 分 均 较 少 ， 大 多 数 分 析 结果 仅 包括 1 ~2 种 化 合 
物 。 由 于 本 文 所 取样 品 定位 很 准确 ， 避 免 了 非 站 标 部 位 的 化 学 成 分 的 于 拓 ， 故 分 析 结 果 主 
要 成 分 仅 有 2 种 ， 与 大 多 数 定位 提取 的 信息 素 的 分 析 结 果 相似 。 可 见 ， 对 分 沁 腺 准确 的 定 
位 是 获得 可 靠 的 结果 的 前 担 。 上 述 2 种 成 本 作为 信息 素 未 见报 道 。 但 与 此 结构 相似 的 化 合 物 
存在 于 共 他 昆虫 信息 素 中 ， 如 6- 甲 基 -5- 庚 燃 -2- 酮 和 6- 甲 基 -5- 庚 烯 -2- 醇 为 东方 粘 山 的 雄 峨 性 
信息 素 ，4- 甲 基 -3- 庚 酮 为 蚁 科 昆虫 的 告警 信息 崇 ， 异 上 戊 基 乙酸 和 2- 庚 酮 为 塞 峰 的 告警 信息 
素 。 本 文 的 结果 表明 ， 牛 甲 基 -3- 戊 烯 -2- 痢 和 4- 甲 基 -4- 闫 基 - 友 天 2 或 其 中 之 一 为 促 孵 信息 素 。 

踢 节 提取 液 分 析 结果 表明 ， 其 也 含有 4- 甲 基 -4- 羟 基 - 戊 酮 -2， 但 无 4- 甲 基 -3- 戊 烯 -2- 
酮 。 腺 体 观察 结果 与 分 析 结 果 的 比较 说 明 前 者 可 能 由 小 型 扁平 鳞片 分 小 ， 市 后 者 则 可 能 由 
RRR DL, BT 2 种 脂肪 酸 ， 十 六 酸 和 亚 -9- 十 八 烯 酸 ， 则 由 时 节 腺 分 小 ， 形 
成 脚印 信息 素 。 这 2 种 酸 均 存在 于 欧洲 玉米 螨 孵 上 的 抑 卵 信 息 素 中 ,不 过 后 性 以 乙酸 本 的 
形式 存在 ， 而 且 对 欧洲 亚 米 紧 抑 卵 信 息 素 的 生 测 结果 表明 其 不 具有 种 的 专 -性 。 十 六 酸 也 
存在 于 蜜蜂 员 节 腺 、 蜂 后 毒 腺 中 。 可 见 ， 这 2 种 脂肪 酸 极 有 可 能 是 存在 于 棉铃 由 跨 节 腺 中 
的 抑 孵 信息 素 (E 12-4)。 


表 12-4 棉铃 虫 足 表面 物质 粗 提 品 气质 联 用 分 析 结 果 









































样品 保 图 时 间 (min) 化 学 组 成 HATE CH) 
PERY 4.29 4- -3R -2 A 15.6 ` 
5.00 4-4 Hak -2 84.4 
PAM 4.00 4H 4-H ILD 20.0 
14.73 PAR 49.0 


16.49 (Z) Sh ARR 40.0 
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第 三 节 他 感化 合 物 对 产 卵 的 影响 


由 1 种 生物 个 体 产生 ， 影 响 另 1 种 牛 物 个 体 生理 或 行为 的 化 学 物质 叫做 种 间 信 息 物 
质 ， 或 称 为 他 感化 合 物 (allelochemicals)。 这 些 物 质 对 昆虫 的 他 感 作 用 已 被 行为 、 营 养 、 
生理 等 方面 的 研究 及 由 间 观 察 和 实验 所 证 实 。 一 般 而 言 ， 他 感化 合 物 根据 引发 的 结果 分 为 
WAX (allomone), AHH (kairomone) 、 互 利 素 (synomone) MAUR. Alco KL wt 
释放 物种 有 利 的 化 学 物质 ， 利 他 素 指 的 是 对 接受 者 有 利 的 化 学 物质 ， 对 释放 者 和 接受 者 都 
有 利 的 化 学 物质 称 为 互利 素 ， 相 反 ， 对 释放 者 和 接受 者 均 不 利 的 化 学 物质 称 为 额 颜 素 。 

他 感化 合 物 是 指 信息 物质 而 言 。 某 种 生物 个 体 产 生 的 化 学 物质 ， 仅 仅 在 营养 作用 上 影 
响 田 1 物种， 这 1 化 学 物质 将 不 被 认为 是 他 感化 合 物 。 但 是 ， 如 果 这 一 营养 成 分 被 用 于 通 
ik, RARE, CRATERED. VRE Lew, RAPALA A 
利 已 素 。 但 若 考 惠 到 植物 、 植 食性 昆虫 和 天 敌 昆 虫 3 者 之 间 的 复杂 关系 ， 则 常常 涉及 到 第 
三 类 他 感化 合 物 ， 即 互利 素 - 植物 受到 害虫 为 害 后 ， 沼 释放 出 一 些 气味 性 化 合 物 。 这些 化 
合 物 常 吸引 天 敌 ， 因 此 对 植物 本 身 和 天 敌 昆 虫 均 有 利 。 


1 HAR 














1.1 昆虫 源 利他 素 


捕食 性 或 寄生 性 昆虫 常 利用 寄 上 本 身 的 气味 而 定位 寄主 ， 寄 主 的 气味 物质 便 成 为 了 利 
他 素 。 寄 主 气 味 很 多 是 各 种 各 样 的 信息 素 ， 因 此 Blum (1974) 认为 ,利他 素 是 信息 素 
进化 过 程 中 的 负面 结果 。 如 昆虫 用 以 标识 占领 资源 的 分 散 信 息 素 ， 常 被 很 多 寄生 性 昆虫 控 
知 ， 作 为 寄主 存在 的 信号。 

寄生 者 Nemeritis canescen 通过 Anagasta kuehniella 幼虫 的 分 散 信 息 素 发 现 寄主 ， 进 
行 寄生 。Prokopy # (1978) ERIM, BME (Opius lectus) 感受 莘 实 申 分 布 于 卵 附 近 的 产 
卵 鼠 避 信 息 素 而 发 现 寄主 卵 。Arthur 等 【1964) 发 现 旷 色 怒 茧 蜂 可 被 吸引 到 中 断 抱 缘 姬 
里 标识 的 领地 ， 两 者 又 可 被 欧洲 松 梢 小 卷 昨 幼 虫 的 分 散 信息 素 引诱 而 寄生 后 者 。 

Lewis (1971, 1972) 发 现 美洲 棉铃 虫 鳞片 的 已 烷 提 取 物 有 瑞 激 广 赤 眼 蜂 产 孵 的 作 
用 ,后 来 经 鉴定 其 中 有 效 成 分 是 -类 22-25 碳 的 直 链 烷烃 ， 主 要 成 分 是 一 十 王 烷 ， 它 们 存 
在 于 寄主 外 表 ， 可 被 杰 眼 蜂 感 知 。 

FRE, EARR RSH Ae A -PR-H -~ 烷 ， 它 引起 寄生 蜂 Microplitis 
croceipes 在 近 范 围 内 寻找 寄主 ， 市 对 12- 甲 基 三 十 一 烷 不 起 反应 。 

烟 宕 虫 与 美洲 棉铃 虫 是 近 纪 种 。 用 人 工 饲 料 喂养 时 ， 它 产生 刀 种 具有 甲 基 支 链 的 
C3z、Csa3、Ca 饱 和 烃 ， 大 蜂 腺 是 这 些 饱 和 烃 的 来 源 ， 它 们 最 终 出 现在 唾液 分 小物 中 ， 也 出 
现在 虫 糯 中 ， 引 起 茧 寄生 蜂 Cariochiles nigreceps 寻找 寄主 。 

ADEE Anthonomus grandis 被 寄主 马 铃 莫 块 某 赋 的 闫 便 所 引诱 ， 并 且 用 产 卵 器 探查 
美 便 。 虫 类 中 的 引诱 性 化 合 物 是 庚 酸 ， 它 是 马铃薯 块 蕉 蛾 幼虫 从 马 铃 昔 中 摄取 的 ， 并 在 消 
化 道中 被 浓缩 。 
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HER, BRE A wT Oe BB A PE A ER, RA R E fE OR E 
FER SO EAE LCA AE. m BRR aA Fe te AS R TER BEA M hE 
EAR AGE EB FE LE RIERA BR Be AAS EERE. T, RI oN BE A Tt 
a ARF FESR ZE, RAAI, TEL ST AY Se maka 
动 。 





研究 表明 ， 松 小 夸 的 寄生 者 或 捕食 者 中 ， 至 少 有 6 种 可 以 被 松 小 剖 的 聚集 信息 素 所 引 
诱 ， 接 近 松 小 韦 产 卵 或 捕食 。 在 此 处 ， 聚 集 依 息 素 无 疑 成 为 了 利他 素 。 

有 一 些 寄生 性 天 敌 利 用 害虫 的 性 信息 未 而 寻找 害虫 。 如 黑 卵 峰 Telenomus remus RE 
地 贪 夜 蛾 的 腹 末 端 化 合 物 (包含 性 信息 素 ) 所 吸引 ， 而 寻找 后 者 的 卵 寄生 ANAHE fä 
BR, OED RT ee OAS EE AL, EAR, BEEE KRE KEEN E 
ft, (HR S1SE TAMA Trichopoda pennipes ( 表 12-5). 


表 12-5 被 寄生 性 昆虫 利用 的 昆虫 信息 素 

















_ PURKE 寄 E 


寄生 者 





RRR ETAS Aonidiella aurantii 
FRH Nezara viridula 
RIE Telenomus remus 

RRAK IDE Cp paraconfusus) 


EHRE (Scolyeus multistriatus) 


分 散 信息 素 EABAR (Orgilus obscuraror) 
Anagasta kuehniella 
FRH (Rhagoletis pomonella ) 
美 小 棉铃 虫 Helicoverpa zea 


FALL RUE ME Aphytis metinus 

BWA Trichopoda pennipes 

TUM AIR Spodoptera frugiperda 
SM ( Tomacolna tibats) 

BAM | Cheropacus quadrum ) 
PREE (Temelucha interruptor } 
Nemeritis canescens 

H (Opus lectus) 

ORRE {Trichogramma ruanescens) 
FA (Microplitis croceipes ) 





MRAM (Grorimoschema operculella ) IPRM (Anthonomus grandis) 


此 外 ， 有 些 营养 物质 也 具有 信息 功能 。 丁 德 成 等 〈1981) WA., MAENE 
和 产 卵 的 利他 素 存 在 于 寄主 卵 块 的 孵 毛 和 雌 虫 的 尾 毛 中 ， 能 被 丙酮 和 水 《1:1) 的 混合 液 
提取 ， 俱 不 能 被 正己 烧 所 抽 提 。 进 一 步 的 研究 证 明 ， 这 种 有 效 成 分 是 丝氨酸 和 甘氨酸 。 
Bin (1993) RBA TNH 1 层 多 京 祝 多 糖 蛋 白 能 够 激发 其 天 敌 沟 久 蜂 的 产 孵 
刺探 行为 。 

如 果 把 利他 素 放 在 非 寄主 的 昆虫 身上 ， 寄 生 器 可 以 攻击 该 昆 由 但 不 在 其 中 产 卵 。 可 
见 ， 寄 生 蜂 产 卵 器 也 可 鉴定 寄主 体内 利他 素 ， 从 而 决定 是 否 产 卵 。 

Rajendram 9% (1974, 1978) 首先 测定 了 吉州 赤 眼 蜂 对 假 卵 内 食物 某 些 成 分 的 产 雅 反 
Ri, REER EREKE, AAEE Grace BEAR SURFER AA: BOK PEO, HE 一 
步 研 究 表明 ， 当 生理 盐水 中 加 入 RNA 和 水 解 酷 重 白 后 ， 产 卵 效 果 有 所 提高 。 

Arthur 等 分 离 了 寄主 血 淋 巴 的 各 种 成 分 ,证 实 了 促使 埃 姬 峰 产 卵 的 物质 为 血 淋 巴 中 
的 氨基 酸 成 分 ， 并 人 工 配制 了 由 丝氨酸 、 精 氨 酸 、 亮 氨 酸 和 氧化 镁 组 成 的 溶液 ， 引 诱 产 外 
的 效果 优 于 血 淋 巴 。 

根据 以 上 研究 结果 ， 下 之 馨 等 对 丛 毛 虫 赤 眼 峰 的 产 钊 刺激 物 做 了 大 量 的 研究 ， 证 实 了 
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T 20 种 合成 蛋白 质 的 L 氨基 酸 中 ， 只 有 亮 氮 酸 、 茶 丙 氨 酸 和 异 亮 氨 酸 共有 促 卵 效 果 ， 最 
适 浓度 分 别 为 2mg/ml、4mg/ml 和 3.2mg /ml。 将 3 种 氨基 酸 混合 ， 促 卵 效 果 更 好 ， 最 佳 
混合 比 为 6mg/ml:4mg/ml:4.25mg/ml。 杰 眼 蜂 在 这 种 混合 液 中 的 产 卵 量 多 本 在 寄主 血 淋 
电 中 的 产 卵 景 。 各 种 盐 类 、 粮 类 、 有 机 酸 及 维生素 都 没有 促 孵 作用 。 

在 甲 腹 草 蜂 上 的 研究 也 得 证 了 类 伏 的 结果 : 精 氛 酸 、 组 和 氮 酸 和 束 氨 酸 等 几 种 碱 性 氨基 
酸 能 激发 该 莫 蜂 的 产 卵 行为 。 


1.2 植物 源 利他 素 


植物 挥发 性 化 合 物 可 影响 鳞 直 日 成 虫 对 产 卵 寄主 的 定向 。 研 究 表明 ， 韭 营 峨 对 非 匣 的 
挥发 性 物质 具有 明显 的 正 趋向 性 。 这 主要 是 挥发 性 物质 中 含 酸化 合 物 引 起 的 ， 其 中 以 
Propylthiosulfinate 引诱 活性 最 强 (Thibout et al, 1982). 

粉 纹 夜 峨 对 感 虫 大 豆 的 挥发 物 有 明显 的 正 趋向 性 。 这 是 因为 其 中 含有 较 高 浓度 的 4- 
E-110, 2, 2- POEM 2-0 (Liu er al, 1988). AH, Amyelois transitella 可 
被 杏仁 油 的 香味 所 引诱 (Phelan et al, 1987). 

花 的 香味 成 分 WEZE, IE BY RR BEL KY Abelia grandiflora 的 花 
(Haynes et al, 1991). AE GARE. AE AY RE ANZ, E KB A Oi WR FF AG YR A P| ARAR 
逆风 飞行 的 主要 化 学 成 分 【Heath et al, 1992), 

而 一 旦 蝶 峨 成 虫 降落 后 ， 植 物 表 面 的 化 学 信息 对 其 决定 产 卵 具 有 十 分 重要 的 作用 。 恕 
FRR ES HERR, RASA iridoid HT AO. BERN TF Caucubin) AEE TE 
(catalpol) 是 存在 于 Plantago lanceolata EER IF, ELSE RET ON AY EEE TER 
分 (Pereyra et al, 1988). 

MER, TER AA ATS A PURER HARREN, WEEE AA oR 
BOEHMER (Oyeyele et al, 1990; van Hook et al, 1991; Zalucki et al, 1990). 

REA SEAS SR AT DOM AT A SSE AD ER, UES RRR ESI 
HEH, MARRE (glucobrassicin) 的 引诱 作用 更 显著 (Renwick et al, 1992; van 
Loon ct al, 1992), iff glucoiberin (R-3- Hf! ERRBES ME MME RE) 则 无 效 。Sachdev 
等 (1992) 测定 结果 表明 ， 小 菜 粉 蝶 对 芳香 族 糖 董 反应 显著 ， 但 对 侧 链 上 具有 硫 原 子 的 糖 
PEEM. 

从 胡萝卜 叶 中 分 离 出 的 2 种 彼此 协 问 的 化 合 物 绿 原 酸 和 毛 地 黄 黄酮 -7-O- (6° -O- 丙 
二 酰基 ) -8 糖苷 ， 对 乌 凤 蝶 的 引诱 效果 可 达 时 片 引诱 效果 的 70% (Feeny et al, 1988). 
几 年 的 鉴定 工作 终于 确定 了 引诱 金 凤 峡 产 卵 的 化 学 物 策 是 来 源 于 寡 主 楂 物 的 4 种 类 黄 柄 粮 
并 和 6 种 强 极 性 的 物质 ， 它 们 表现 出 强烈 的 协同 活性 。 对 另 1 UT, KORE 
WERE RTF (hesperidin), ( ) -脱氧 肾上腺 素 (synephrine) 和 水 苏 碱 〔stachydrine) 是 引 
诱 的 主要 成 分 。 绿 原 酸 对 这 种 风 蝶 的 产 卵 也 有 明显 的 引诱 效果 (Honda，1990)、 另 一 种 
风 蝶 可 被 彼此 协同 的 混合 成 分 马 多 铃 酸 、2 种 肌 醇 和 1 种 医 油 糖苷 所 引诱 (Papaj et al, 
1992; Sachdev-Gupta et al, 1993), 

EAH, IIE FRAP ARE sinigrin) 是 小 菜 蛾 剑 卵 肉 蜂 寻找 产 卵 寄主 的 特征 性 引诱 
物质 《Renwick，1990)。 在 这 种 物质 的 引诱 下 ， 小 菜 蛾 容易 找到 喜爱 的 十 字 花 科 蔬 菜 产 
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5B. 

Say SE BC HO EB, 09 ER Re AT MF RRA OH of BB SH Re 
明显 的 趋 性 (Jackson ot al, 1986); 美洲 棉铃 虫 的 产 卵 被 3 AARIA KH ABE RE E e R AA 
激 (Coates et al, 1988). 


2 AOR 


2.1 植物 源 利 已 素 


粉 纹 夜 峨 对 抗 虫 大 辟 的 挥发 物 表现 者 明 显 的 鼠 吕 作用 。 这 是 因为 抗 虫 性 大 豆 中 含有 较 
VRE A + UAL (Liu et al, 1988). CERAR NERA. 

Etiella zinckenella 84 P 68 fE JH TI a T EM (eugenol) 明显 抑制 ( Hattori et al, 
1992)。 小 菜 粉 蝶 的 产 卵 活动 可 被 2 FRA E erysimoside 和 erychroside 所 抑制 。 这 2 种 化 
合 物 均 以 毒 毛 旋 花子 苷 作为 糖 背 配 基 ， 但 与 糖 的 联接 部 位 不 同 。 以 毒 毛 旋 花子 苷 作为 糖 车 
配 基 的 另 1 种 强 心 首 一 一 磁 麻 背 《cymarin)， 也 抑制 小 菜 粉 蝶 的 产 卵 活 动 ， 但 其 他 强 心 疹 
如 毛 地 黄 毒 此 (digitoxin)、G Æ EEI (ouabain) 和 helveticoside 等 使 无 挤 制 活性 
(Re-nwick et al, 1989; Sachdev-Ciupta，1990)。 人 研究 表明 ， 来 自 另 1 种 植物 的 2 RK 
类 糖苷 对 小 菜 粉 蝶 产 卵 也 有 明显 的 抑制 作用 (Huang et al，1993)。 

RFA (Delia antiqua) 的 产 旬 可 被 松针 油 所 抑制 。Ntiamoah 等 (1996) Xit $ 
澳 进 行 了 分 敲 、 鉴 定 和 生 测 。 结 果 表明 ， 存 在 于 松针 油 中 的 3 种 单 帖 类 化 合 物 ， 即 3- 
carene, #7 BRK (limonene) 和 对 伞 花 烯 (p-cymene) 是 于 要 活性 物质 。 

白菜 种 蜗 (Delia redicum ) 的 疡 出 也 可 被 3-carenc、 柠 榜 燃 和 对 企 花 烯 混合 物 显 著 提 
制 。 若 加 入 另外 3 HABLA, terpinolene, YK FEM! (y-phellandrene) ALB H X 
(myrcene), MAREA (Yaw et al，1996)。 此 外 ， 白 荣 种 蝇 的 产 孵 也 能 被 松节油 
所 抑制 。 


2.2 昆虫 源 利 已 素 


很 多 昆虫 为 了 防止 其 他 种 昆虫 对 自己 已 经 拥有 的 资源 的 侵占 ， 常 分 小 一 些 挥 发 性 化 合 
物 划 定 自 己 的 地 域 。 这 些 挥发 性 化 合 物 对 间 种 其 他 个 体 或 不 同 种 个 体 具有 尽兴 作用 。 作 用 
于 同 种 时 为 信息 素 ， 在 前 面 已 详细 介绍 ， 作 用 于 不 同 种 时 则 为 利 已 素 。 

白菜 种 蜗 的 产 孵 可 被 3，3- 二 中 氧 基 -4- 羟 基 内 桂 酸 所 抑制 ， 这 古 - -种 存在 于 为 害 白菜 
的 锐志 目 幼 虫 类 便 中 的 化 合 物 。 也 许 , 鳞 女 自 幼虫 通过 这 些 气 味 确定 自己 的 存在 ,排斥 基 
他 害虫 对 其 拥有 资源 的 侵占 ， 从 而 达到 保护 自己 食物 的 日 的 。 


3 BAR 
植物 的 气味 除了 引诱 害虫 之 外 ， 很 多 对 害虫 的 天 敌 也 有 引诱 作用 。 此 时 这 些 气味 物质 
便 具有 互利 功能 ， 即 对 植物 本 身 和 害虫 天 敌 均 有 益 。 


ABATE RE YA STII, HORSE AY BOR K ER -化 合 
物 气味 先 定位 植物 ， 再 搜寻 食 植 者 ， 达 到 寄生 的 日 的 。 落 叶 松 以 及 落叶 松 叶 蜂 对 卵 寄生 蜂 
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MARIAA, RE RE Ae KENE Ah T 86% ， 但 当 落叶 松 与 其 他 树种 种 植 在 一 起 
时 ,寄生 率 减少 到 仅 20% 左 右 ， 表 明 落 叶 松 气味 对 寄生 峰 的 吸引 作用 非常 之 大 。 

玉米 中 含有 二 十 三 烷 ， 美 洲 棉 铃 虫 将 这 种 物质 不 扣 改 变 的 结合 到 鳞片 中 ， 这 些 鳞片 在 
Pe SE SBE POW 上 ， 从 而 成 为 广 赤 了 眼 蜂 的 产 卵 标识 物 。 

寄主 植物 的 它 感 物质 通过 植 食 者 的 取 食 活动 或 排泄 的 烘 便 释放 ， 这 些 挥发 性 物质 被 天 
政 几 作 寄 主 定位 标记 。Roth 等 1978) JOE, BAAR ERA RMX 
AUT FEM (Lydella diatracae) WEN, OAL PETE EDC EY AEM AEM A ERLE, 

有 些 植物 ， 当 受到 植 食性 昆虫 取 食 时 ， 散 放 左 利 素 吸 引 天 敌 , 这 是 一 种 “SOS” 信 
苇 。 如 某 些 十 字 花 科 植 物 常 是 无 气味 的 ， 但 受到 害虫 攻击 时 ， 便 释放 1 种 酶 激发 防御 性 芥 
子 油 转换 成 吸引 寄生 蜂 的 入 生物 。 松 树 受 松 小 束 攻 击 时 产生 的 大 量 HORSE La 
生 蜂 Heydenia unica ，o- 落 燃 高 度 有 效 的 把 寄生 蜂 引 诱 到 最 有 可 能 找到 南部 松 小 圳 的 地 
方 。 











镇 物 抗 生 性 物质 引起 植 食性 昆 贝 生理 和 行为 发 生变 化 ， 发 育 速率 或 活动 性 降低 ， 使 得 
天 敌 容易 寄生 。 在 这 种 情况 下 ， 这 些 抗 咎 性 物质 也 变 成 了 互利 素 。 











第 四 节 ”其 他 来 源 的 广 存 调控 物质 


在 长 期 进化 过 程 中 ， 很 多 种 类 的 昆虫 形成 了 可 以 利用 环境 中 存在 的 某 些 特征 性 化 学 牧 
质 ， 鉴 定 环境 适宜 程度 的 本 领 。 这 些 表 征 环境 适宜 程度 的 化 合 物 可 以 刺激 或 引诱 也 可 以 吕 
避 或 阻止 昆虫 的 产 卵 ， 从 而 指示 昆虫 寻找 到 适宜 环境 ,无疑 对 昆虫 种 群 的 繁 入 具有 非常 重 
AEA. 


1 对 蚁 类 产 卵 的 影响 


PRONG CA. triseriatus) 被 腐烂 桦木 浸出 液 引诱 ， 而 新 鲜 桦 木 漫 出 液 无 效 。 有 效 成 
分 对 里 某 酚 具 有 与 浸出 液 同 样 的 引诱 效果 。 室 内 测定 结果 表明 ， 对 甲 华 酚 比 车 饮水 对 伊 鸭 
(A. triseriatus) 的 引诱 作用 强 得 多 。 统 计 被 引诱 颁 蚁 时 发 现 ， 被 引诱 的 肉 蚊 和 雄 蚊 数 日 
几乎 相等 ， 因 而 对 甲 葵 酚 的 引诱 作用 没有 性 别 差异 。 对 埃及 伊 较 的 生物 测定 也 得 到 了 相同 
的 结果 :对 甲苯 酚 可 强烈 引诱 肉 蚊 和 雄 蚊 。 

对 早茶 酚 的 合成 类 似 物 对 伊 蚁 〈A . triseriatus ) 的 产 卵 也 具有 显著 的 刺激 作用 。 其 中 
一 些 类 似 物 吓 嗅觉 刺激 剂 ， 而 另 一 些 则 是 触觉 刺激 齐 。Tentley 等 (1982) 的 电 生理 学 研 
究 表明 ， 类 似 物 PERCER ARR (A. triseriatus) 触角 上 粗 短 的 、 点 状 的 
AQ RUTGERS, TAT TOR A, ARTI RRS. EZI De 
P, RAPS, RAE REET RAR, TORE, EERU 
RRRA, BAR, PRR MERA Asi, MEI, EBER] 
诱 的 原 内 不 甚 明 确 ， 也 许 是 前 来 寻找 异性 配偶 。 

室内 测定 了 150 ALAWI ER (C. pipiens fagigans) 的 促 卵 作用 ， 结果 只 有 2 种 
化 合 物 : WEBER TEMA N-TAE-N- 2. -O-R BE (veratrylamine) XIE SORAN 
TARA ELINA. HER (C. pipiens fagigans) 的 进 - - 步 研究 表明 ， 青 草 浸出 液 、 侈 和 
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甲烷 水 溶液 、 糖 醛 和 于 草 漫 出 液 均 可 显著 刺激 产 卵 。 

Ikeshoji 等 〈1974) 测定 了 具有 凑 基 和 其 他 几 类 基 团 的 化 合 物 124 种 。 在 这 些 化 合 物 
中 ， 仅 有 8 种 对 库 蚊 (C. pipiens fagigans) 有 效 。 这 些 有 效 物质 大 都 是 具有 oo CENA 
个 矶 原子 的 化 合 物 。 这 些 ， 也 许 是 库 蚊 在 野外 寻找 适宜 水 环境 产 孵 时 的 指标 。 

与 促进 产 孵 相反 ,环境 中 的 有 些 化 合 物 对 蚁 类 产 角 具有 显著 的 扩 制 作用 ， 如 乙酸 、 丙 
R ATE, RRMA SER CC tarsalis) 和 C.guinqwefasciatus 的 产 卵 。 
而 这 些 产物 ， 都 是 青草 浸水 后 经 庆 氧 微生物 发 酵 腐 烂 变 酸 后 所 具有 的 化 学 成 分 。 其 中 有 些 
如 异 丁 酸 等 ， 对 低龄 的 幼虫 有 毒 。 昆 然 ， 这 些 化 合 物 是 野外 具 水 地 点 不 利于 幼虫 生长 的 指 
标 ， 成 数 避 免 在 其 中 产 卵 ， 对 后 代 繁 街 具有 非常 重要 的 意义 。 

对 5 碳 到 13 碳 的 有 机 酸 的 进一步 的 研究 表明 ， 王 酸 是 埃及 伊 蚊 ER (C. tarsalis) 
AC. quinquefasciatus 产 孵 的 有 效 抑制 剂 ， 野 外 试验 进一步 证 明了 壬 酸 的 抑 卵 活 性 。 对 14 
RB 24 碳 的 不 饱和 酸 的 元 卵 活性 也 进行 了 研究 ,， 民 型 结构 的 酸 抑 卵 活性 较 强 。 在 所 有 测 
定 了 的 有 机 酸 中 ， 以 〈Z) -9- 十 八 碳 烯 酸 对 库 蚁 (C., guinguefasciatus) 的 活性 最 强 。 

此 外 ， 有 些 化 合 物 虽 对 蚊虫 产 卵 具有 明显 的 促进 或 掉 制 作用 。 但 其 生态 学 意义 仍 需 进 
一 步 研究 。 

Perry 等 〈1967) 报道 ， 怀 卵 埃 及 贷 蚊 在 室内 对 脂肪 酸 酯 表现 出 引诱 反应 ， 埃 及 伊 数 
由 嗅觉 器 官 确定 脂肪 酸 紫 的 位 置 。 由 于 去 除 触 角 的 怀 卵 典 蚁 不 能 准确 定向 这 些 化 合 物 ， 表 
明 这 些 化 感 器 存在 于 触角 上 。Davis (1976) 随后 的 试验 开明， 触角 上 粗 短 的 、 具 钩 状 顶 
端的 感觉 毛 是 甲 基 丁 酸 酯 的 受 体 。 低 分 子 量 的 脂肪 酸 酯 如 乙酸 酯 、 丙 酸 酯 和 ] REKINA 
作用 最 强 ， 可 能 与 这 些 酯 类 的 挥发 性 较 强 有 关 。 这 些 脂 肪 酸 酯 不 存在 于 野外 埃及 仇 蚁 的 产 
卵 场所 ， 因 此 这 种 现象 的 生态 学 意义 邻 人 费解 。 

一 些 丁 类 化 合 物 ， 和 如 甲 基 各 两 基 莱 酚 Ccarvacrol), FARE (cira), TEM 
Ceugenol) 和 法 尼 秤 〈famesol) ， 在 室内 测定 中 对 埃 太 伊 蚁 的 产 卵 均 有 引诱 作用 。 它 们 同 
BY AIR ORS EH MA 一 些 如 核 树 醇 (eucalyptol) 、 香 茅 醋 (citronillat) ME 
叶 醉 《geraniol)， 可 显著 抑制 埃及 伊 蚊 的 产 卵 。 这 些 化 合 物 在 自然 界 均 来 源 于 和 植物， 它们 
与 埃及 伊 蚊 在 野外 的 产 卵 习 性 的 关系 仍 需 研究 。 

ARR LAR DH, FENER (C. restuans) 的 产 卵 具有 抑制 作用 ， 但 不 久 
又 促进 产 卵 。 进 一 步 的 研究 表明 ， 促 卵 作用 是 由 于 细 茸 分 解 琶 酸 造成 的 ， 在 宝 肉 ， 含 有 燃 
酸 分 解 产 物 的 水 还 可 促进 埃及 伊 蚊 和 其 他 库 败 产 卵 。 随 后 的 研究 表明 ， 癸 酸 液 中 增 养 细菌 
Pseudomonas aeruginosa J, ORIG) IRR BON. RAAEN, REAR 
物 7，11- 二 甲 基 十 八 烷 。 

昆虫 生长 调节 剂 烯 虫 酯 (methoprene) 在 野外 和 室内 均 显 著 刺 激 埃及 帆 败 产 卵 。 在 田 
闻 试 验 中 ， 处 理 比 对 照 的 孵 量 增加 1 倍 以 上 。 


2 ”对 其 他 昆虫 的 影响 


腐烂 的 桃 树 在 真菌 作用 下 ， 产 牛 特有 的 腐 木 株 ， 这 种 味道 对 实 蝇 幼 订 的 寄生 蜂 具有 强 
烈 的 引诱 作用 。 成 分 分 析 表 明 ， 这 是 一 类 小 分 子 挥发 性 化 合 物 ， 主 要 由 乙醇 、 乙 醛 组 成 。 





























Be RY Wb 52 FR 


1954 年 Karlson 首先 报道 了 1 AS RE EAS RA 
4K A (ecdysone), I & WM MH (molting ho 
rmone), IÁN Be R asad se Tel LS JH 与 暗 皮 激素 的 调控 。 昆 虫 血 
淋巴 中 这 两 种 激素 的 浓度 变化 ， 引 发 从 幼虫 到 幼虫 的 晓 皮 以 及 变 
SARA. KATIE A, WER KR T HHE E h HOWL 
外 、 还 具有 调节 生长 和 生殖 的 功能 。 近 年 来 在 激素 的 分 识 、 生 物 
合成 和 代谢 以 及 受 体 的 结构 与 作用 机 制 等 方面 都 有 了 很 人 的 进 
展 。 

Karlson 报道 赔 皮 柄 时， 他 认为 含 4 个 环 的 省 类 并 带 有 胆 入 
瞳 侧 链 的 册 为 典型 的 当 类 激素 。1960 年 以 后 ， 从 植物 中 分 离 到 
BAe I ETE EY SR Pt ha Be RAAT 
TEAL, RTIII AR Be, AR AR A, BB 4} Ab 3- 
AB AE BCR) 3- B LE AR ES He He A 
在 脂肪 体内 , ,以 20 RMR AUPE AE, FEAL AEE BSR WY 20-0 Sea 
BEAR Wit, EMRE PRAE EN N 20-44 h A] E 
在 .两 者 比例 从 昆虫 胚 后 发 育 开始 ， 不 断 的 发 生变 化 .由 最 初音 
一 的 赔 皮 酮 最 终 成 为 2 APS ATI A 

BiR HERRIA ERIE 1978 年 由 Goodwin 提出 的 ， 这 是 晓 皮 本 
及 其 类 似 物 的 总 称 。 在 节肢 动物 、 赤 皮 动物 、 软 体 动物 和 环节 动 
HPR AK A Ii a E (zooecdysteriods), Recs (1989) 
统计 0H AMP ARMA DOM RM 61 种 。 在 植物 界 检测 ， 
150 FAB BOA tH PAX e A BE (phytoecdysteriods)- Lafont 与 Wil- 
son (1992) 报道 了 196 FPR A oh HAM HR RBMA (AR 
谢 产物 ): RASA ES HERI AREKE, SARERA OW 
此 Lafont 与 Horn RHP WB RE. WS. OB ARE B 
环 结 合 的 省 醇 骨 架 ; OATH. CMM, OLR AME 








396 BPS RBA Heh Bem 


(or)， 例 如 Moo FEE THE, 4-H BR 14- A WERE, a He 
Herh, Am Be AREA 42 AARE ee TM LTR Goodwin 的 概念 是 广义 的 ， 
hi Lafont 与 Horn 的 概念 是 狭义 的 。 

上 述 定义 是 从 化 学 角度 出 发 的 。 从 生物 学 角度 来 看 ， 晓 皮 街 醇 是 指 有 蚁 皮 活 性 的 激 
A, TREERE TRE DM PRATT REE, USD, BAR Eg a eB Hy 
间 义 语 ， 丙 者 并 没有 明确 区 别 。 

后 来 发 现 ， 具 赔 皮 活性 的 是 20- 郑 基 晓 皮 酮 而 不 是 虹 皮 酮 . 前 者 也 是 季 歧 动物 赔 皮 所 
必需 的 ， 然 而 既 使 在 尾 虫 体内 ， 不 同 种 类 所 含 的 晓 皮 激素 种 类 也 不 完全 相同 。 例 如 在 噶 划 
HE CUPLA) 有 高 浓度 的 24- 甲 基 20- 关 共 赔 皮 机 (马克 赔 皮 栈 A, makisterone A), 
CERRAH QUEM) 和 双 直 日 昆虫 体内 ， 并 且 成 为 主要 赔 皮 角 醇 。 在 昆虫 孵 或 胚胎 内 ， 
2 脱氧 赔 皮 酮 和 26- 产 基 晓 皮 酮 都 具有 激素 切 能 。 

植物 缘 村 具有 保护 植物 不 受 植 食性 昆虫 为 害 的 作用 (AA A OR Be A 
内 ， 可 能 成 为 有 害 物 贰 )。 根 据 尼 虫 的 自卫 本 能 ， 这 些 物质 往往 成 为 有 效 的 抑 食 剂 而 使 屁 
中 停止 取 食 《Lafont，1990)， 而 多 食性 昆虫 具有 分 解 消化 道中 入 类 物质 的 脱 毒 机制， 天 
此 能 有 效 地 保护 自己 ， 甚 至 在 高 剂量 的 情况 下 ， 能 取 食 仿 暗 皮 货 醇 的 植物 而 安然 无 善 。 当 
FESR BCR 20- HAE AWE Be BLOB fe ABE (G. bimacntatus) 时 ， 它 能 有 效 地 将 这 些 物质 
转化 为 14- 脱 氧 馈 皮 测 醇 。 央 为 消化 道中 细菌 能 使 晓 皮 酮 或 20- 羟 基 晃 皮 病 脱 去 14- 产 基 
《图 13-1， 图 13-2) 。 
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图 13-2 6 AME RERE 
FSM 20K. 20-FA EE 2AE. 2-A SR A 
SDE.3-ER SUSE ER MaA. 24 HY 38-20-92 SWE Me 
14d. 14 FS SER R 
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许多 研究 工作 者 花 了 20 SOL], A HER Be OS AR fe h E A Oe eB eA A: PE A 
Fukuda tf ARRE NIEH AR At H RNY, BRA AAT SR, SG g SE a 
BURA BE. 1965 ERA T RRR ZA, BY 1906 FP RIT A HE, MAT 
为 化 学 方面 的 研究 提供 了 较 多 的 材料 。 一 系列 超 微量 分 析 技 术 的 应 用 ， 加 快 广 钱 究 进度 。 
1972 年 以 后 放射 免疫 技术 已 经 可 以 检测 到 微量 的 赔 皮 货 醇 。 通 过 离 体 培 养 实验 ， 证 遇 家 
蛋 前 胸腺 能 够 产生 暗 皮 稀 醇 。 培 养 开始 和 以 后 几 小 时 进行 含量 测定 ， 结 果 表 明 产 物 内 有 3 
种 类 似 物 ， 从 此 开始 了 生物 合成 的 系统 人 猎 究 。 
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1 会 成 部 位 


在 昆虫 的 幼虫 体内 ， 前 胸腺 或 它们 的 同类 腺 体 《 双 起 目 中 的 环 腺 ， 些 原始 昆虫 体内 
的 踢 腺 ) ， 是 合成 晓 皮 酮 的 组 织 。 当 昆虫 受到 其 些 展 号 刺激 之 后 。 从 脑 中 释 出 促 前 胸腺 合 
ISL se FEE REE SME BE CTH), t R al} BO BE ME E A ILAE Be AR 
在 细胞 外 与 湾 白 质 结合 。 激 素 并 不 在 腺 体内 贮存 ， 而 是 被 转化 为 20-7, TEE BY 
体 、 乌 氏 管 和 中 肠 内 都 存在 使 暗 皮 柄 转化 的 单 氧化 酶 、 

在 昆虫 的 前 胸腺 中 ， 明 皮 笠 醉 的 生物 合成 途径 大 部 分 已 得 到 证 实 ( 表 13-1)。 


表 13-1 昆虫 体内 的 虹 皮 省 醇 的 合成 部 位 








种 类 器 官 BL AAP 
RHH (Tenebrio molitor) BS LR 0.005% ~0.0038%E (48h) 
BAS (Locusta migratoria) 前 胸腺 1% ~ 20%E 
HE 0.012%K (2h), 0.2%20E (20h) 
RB (Bombyx mori) 前 胸腺 0.0082%E (5d) 
WIRI (Manduca sexta) aR 0.2% ~2%E+ 3DE 
LAERE (Gryllus bimacutatus) SR 0.0014%E 





注 : KAO E SEA 3DE. 3-A Sta re 20F..20-¥2 5S (fy Lafont $, 1995) 

MALK AERLE hE B, 除了 上 典型 的 来 源 前 胸腺 和 卵巢 以 外 ， 皮 细胞 腺 和 
络 色 细胞 等 都 能 产生 晓 皮 酮 。 

2 合成 途径 

朋 任 醇 转化 为 晓 皮 省 醇 共 有 多 个 步 又 ， 中 间 的 若 二 步 又 已 经 探索 了 20 BE, UES 
仍 足 一 个 “上 暗箱 "， 虽 然 不 少 人 对 此 提 了 种 种 假设 ， 可 展 都 缺乏 说 服 力 〈 图 13-3，13-4)。 

Lafont 等 (1995) 采用 对 比 的 方法 二 找 赔 皮 省 醇 相 关 的 分 子 ， BR BE EE BF oy cP BS Be 
HENARE- TG HE AY OR ARR ER, 
BEIM HA bE ASG 14c- 羟 化 作用 是 一 个 独立 反应 ， 理 由 是 ， OH Kas 58 
PEINTE Ce AME; OE Laurecia pinnata PIA AEE UA IS RE (pinnasterol) 
和 dE A A MAE (14ochydroxypimnasterol); 图 最 近 研 究 发 现 ， 在 植物 系统 中 酮 醇 
ta SAE (EAE BURA VRE (GE 13-2)。 第 二 个 不 同 之 处 尾 5p- 还 原 酶 对 3- 酮 -人 底 物 的 作用 类 
似 于 养 惟 动物 中 细胞 溶质 酶 对 胆汁 酸 生 物 合成 或 类 错 醇 类 激素 的 分 解 代谢 。 这 些 假设 的 验 
证 需要 合适 的 标记 底 物 。 

表 13-2 Es ORR Aa HL a 








. E OR A 态 器 E Jio ik 来 源 
es 幼 点 体 壁 RIA Cassicr 等 ，1980 
幼虫 皮 岗 胞 RIA Procheron 等 ，1980 


Procheron W, 1984 








ROP RRA MAR 39 











(8) 
BR R 态 器 E 方 法 来 OR 

= Ae ERA ERN RIA Hoffman F, 1992 
CALS 细胞 【胚胎 ) 皮 细 胞 RIA Ward ¥, 1987 
黄粉 四 幼虫 绛 色 细 胞 C Romer 等 ，1974 
ROP 8 皮 细胞 RIA, K Delbecque 等 ，1986 
墨 西 再 棉铃 象 四 AR BGI) 皮 细胞 RIA Stiles 等 ，1992 
RE 幼虫 eae BIO, RIA Ruhland 4, 1977 
RE 幼虫 皮 细 胞 RIA, C, K Romer, 1957 
WK 幼虫 ee RIA Ma %, 1985 
MEXR 细胞 (EM) 皮 细胞 RIA Marks %, 1985 
HAAR 细胞 《幼虫 } Bi RIA Lynn 3, 1987 
Ae k tH RIA Sehnal 4, 1990 
伸展 扬 蚁 MA (HE) EmN RIA Spindler ¥, 1991 
iE: RIA. 放射 免疫 测定 ”BIO . 生物 测定 C MARMARA KARIM 
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F ¥ 1 
[nan 2- 脱 氧 虹 皮 酮 2,25- PON 
1 L 


TSIM SMES FP, 7- AA E 
的 氧化 作用 可 能 形成 环 氧化 物 或 Sa, 
8e- 表 二 氧 省 醇 ， 后 者 的 类 似 物 通常 存 
在 于 海洋 无 状 椎 动物 中 。 

令 人 迷 感 的 是 前 胸腺 分 泌 物 的 多 桩 
HE, RRI, BHAS E h BERE 
DERRE, EAE 3 ee, 
HARTER aa DH BURBS 25 — BE 
ABER. IRERE RAET EB Be A AM 3- 
KAREM, LEP EREAM 25- 脱 
迄 赔 皮 酮 。 其 原因 在 于 两 种 主要 酶 ， 有 即 
SB 氧化 还 原 酶 和 25- 羟 化 酶 ， 它 们 的 控 
制 速率 不 同 ， 荔 外 酶 的 底 物 特异 性 也 有 
差异 ， 许 多 终端 痉 化 酶 都 是 如 此 。 


3 ”昆虫 前 胸腺 中 蜡 皮 酮 的 合 
成 


前 面 已 经 叙述 了 赔 皮 酮 的 主要 合成 
步骤 ,但 在 前 胸腺 中 它 是 如 何 合 成 的 ? 
这 是 人 们 一 直 在 探索 的 问题 。 赔 皮 激素 
的 存在 及 其 功能 早 在 1939 年 起 已 有 报 
道 , 但 经 历 了 半 个 世纪 以 后 ， 直 到 
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KERR (ER. 3- ZRN. 25ER) 


图 13-4 HER ERARE MA AJLI S R 
(By Lafont ¥, 1995) 
1965 FA MERRER. SHERTI, E R a 
调节 晓 皮 酮 合成 的 酶 类 ， 只 是 知道 两 种 中 问 体 。 有 关 酶 类 到 以 后 才 陆 续 有 所 报道 ， 在 此 基 
础 上 形成 了 间接 的 或 推断 的 合成 路 线 。 


3.1 Mata & BF BY AD Sy F 


RRM ERT AR, A RAEI ZR DT ARE 
SPS, Blt, KAMA RE. CK AmA RER (图 13-5)。 肉 
AEE BUM Bhi te Bes RG A EL AST IS A 24 位 碳 原 子 甲 基 化 
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图 13-5 BB Aa A ph A Oy A DR E 
{一 CH3a) at A 3 mh f AF Ccampesterol), 2% Z HE tk (一 CHCHs) 成 次 B- ERN 
(sitosterol) , {MEAG 21 ~22 MAEM RA A BAF (stigmasterol) (Koolman, 1990), 3X 
SO MRUEA BG RANI, EEKE, ARR ERE, A Ne 
24 与 28 位 间 产 生 双 键 ， 双 键 再 氧化 成 为 表 氧 化 物 〈 环 氧化 物 ) WRAK AEK A. 
RADA AERP. EME SY RRA. 运送 到 体内 必要 的 组 织 中 ， 
主要 是 前 胸腺 《Grienseisen，1994)。 


3.2 T-BAR A 


IEE AZAA H MRT AA ATR, FATEH PR VE A IE f RR 
食 幼 贝 ， 一 定时 间 后 抽 提 与 分 离 得 到 ?H PIC ASE A, IEW T eh MAT 
WER. ER, ， 用 前 胸腺 培养 ， 证 明 虹 皮 铅 合 成 过 程 中 经 过 一 个 中 间 代 谢 物 7- 脱 氧 胆 符 
OE, AHAI 7- 脱 氢 胆 笛 醇 在 前 胸 踊 培养 液 中 生成 3H EH, 在 前 胸腺 中 除 胆 
和 伍 醇 以 外 ， 还 含有 大 量 的 了 -脱氧 胆 稍 醉 ， 在 家 竺 体内， 含量 随 5 龄 幼虫 的 成 长 而 变化 。 在 
前 胸腺 以 外 的 组 织 中 也 检测 到 了 7- 脱 氨 胆 当 醇 。 由 此 可 见 ，7- 脱 氢 胆 省 醇 足 从 胆 般 醇 到 蚁 
皮 酮 的 中 间 体 。 

RAAB AAR, HUE RM se, RA HEL, LD SR Hh A ERA 
茹 醇 以 及 它们 的 脱 羟基 中 间 体 。 例 外 的 是 24 AR EO EE ASE A A R 
醉 作为 黄 猩 猩 果 蜗 幼 虫 的 饲料 ， 环 腺 中 产 牛 20-0 Pe A (20-deoxymakistrone 
A)o BÆ, ARERR VANE SG ROS, ABZ tt 7- 陪 氧 胆 符 醇 而 合成 晓 皮 酮 。 


3.3 3-BL RRM 


从 实验 确定 T-BILL, AP ERRE A. Be EA 
性 化 合 物 之 - -是 IRER, ERY 3 CURES BSE, -ARER a 位 异 构 化 即 
丧失 生理 活性 。 通 过 测定 ， 前 胸腺 的 培养 液 中 用 放射 免疫 技术 CRIA) W at E a a E 
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(使 用 多 种 抗体 ) (Sakurai 等 ，1989 和 Kiriishi 等 ，1990)。 研 究 烟草 天 蛾 的 前 胸 逐 时 用 H- 
22 抗体 能 识别 省 醇 A 环 的 变化 《左边 第 一 个 6 碳 环 )， 但 不 能 识别 侧 链 的 变化 。3- 脱 氨 晓 
E CAR) 与 蚁 皮 酮 之 问 并 不 表现 交 义 反应 。 以 后 又 培养 了 烟草 天 蛾 的 前 胸腺 ， 其 半 景 
培养 液 用 H-22 AMER RS, CAPER PRA MME, EMA RAP 
SARER, WS Ee 2933 MA, LAD PES A ARR La A 环 
ATARE RER Hi AR A BS eA 环 结构 不 
癌 。 此 后 证 明 这 是 3-0 As He 

在 血 淋 巴 中 存在 一 种 还 诛 酶 (3- 脱 毛 晓 皮 酮 -3B- 还 原 酶 )， 但 是 在 还 原 前 胸腺 分 泌 的 脱 
气 暗 皮 酮 成 为 赔 皮 酮 还 不 清楚 。 体 外 培养 昆虫 的 前 胸腺 ， 在 分 泌 激 素 的 昆虫 血 淋 巴 内 含有 
原 酶 活性 。 该 酶 在 不 同日 的 昆虫 之 间 具 有 一 定 的 差异 。 在 鳞 翅 自 中 ， 分 泌 的 激素 大 部 分 为 
SAAREM, ELE AE, TRS (Papilio xuthus) T, 3 BERLIN 
SRS NEAT. WEARS, TREHAN t, 3-A OD 
的 活性 很 高 ， 因 此 几乎 没有 3, EE, EE FIA, 
乡 肪 体 或 马 氏 管 中 ， 但 酶 活性 以 血 淋 巴 中 的 最 高 。 它 的 还 原 酶 可 能 是 由 镍 细胞 释放 到 血 淋 
巴 中 的 。 另外 ， 还 原 酶 要 求 以 NADPH 为 辅酶 。 测 定 家 熏 血 淋巴 中 的 还 原 酶 几乎 无 活性 
只 有 加 入 NADPH 后 才 显 示 出 医 性 。 说 明 家 重 血 淋巴 中 存在 酶 恒 白 ， 但 一 般 情况 下 缺乏 
NADPH。 对 烟草 天 蛾 的 血 淋 巴 进行 测定 结果 表明 。 具 有 还 原 酶 活性 ， 并 在 生长 过 程 中 活 
性 有 变化 ， 加 NADPH 后 会 使 活性 增加 数 十 信 。 由 此 可 见 ， 烟 草 天 蛾 血 淋 巴 中 酶 活性 变化 
并 不 是 酶 蛋白 其 的 变化 ， 而 是 NADPH 的 供应 景 不 同 所 引起 的 。3- 脱 和 氨 赔 皮 酮 几乎 没有 赔 
皮 活 性 ， 像 烟草 天 蛾 那样 分 小 脱 和 氨 蜡 皮 酮 的 昆虫 ， 要 转化 为 有 活性 的 赔 皮 珊 ，NADPH 的 
供应 是 一 个 限制 因子 ,但 NADPH 的 来 源 至 今 还 不 清楚 。 


3.4 代谢 的 其 他 中 间 体 


关于 电 虫 体内 小 分 子 的 代谢 过 程 ， 可 用 3H 或 MC 标记 物 来 识别 。 但 研究 暗 皮 酮 时 ， 由 
于 前 胸腺 太 小 而 很 难 应 用 标记 示 踪 ， 即 使 像 家 蚕 那样 较 大 的 幼虫 ，1 对 前 胸腺 的 蛋白 质量 
最 大 的 还 不 到 20png， 在 培养 前 胸腺 时 加 入 胆 省 醉 ， 得 到 的 中 间 代 谢 物 非常 有 限 ， 而 且 前 
胸腺 合成 赔 皮 酮 后 又 直接 释 入 血 淋 巴 。 用 100 对 前 胸腺 ， 加 入 胆 鲜 柄 培养 ， 得 到 中 间 体 只 
能 以 纳 克 计量 。 困 此 ， 培 养 后 的 前 胸腺 很 难 测 到 晓 皮 酮 。 前 胸腺 的 活性 需要 PTTH 的 激 
活 ， 才 能 大 量 合 成 虹 皮 酷 ， 而 且 中 间 体 或 晓 皮 天 也 并 不 积 芝 在 组 织 内 。 另 外 ， 用 核磁 共振 
(NMP) 分 析 仪 ， 最 灵敏 的 才能 分 析出 达到 微克 的 纯 物 质 。 根 据 这 个 数量 计算 ， 需 要 有 10 
万 对 前 胸腺 才能 做 1 次 试验 ， 因 此 直接 从 前 胸腺 测定 中 间 体 或 娆 皮 酮 几乎 是 不 可 能 的 。 当 
前 ， 探 讨 生 物 合成 的 中 间 体 ， 已 经 有 了 更 为 灵敏 的 放射 免疫 方法 。 

以 除去 赔 皮 酮 的 侧 链 或 环 上 的 痉 基 来 研究 这 种 入 醇 的 化 学 合成 ， 是 将 H 标 沁 物 注射 
到 幼虫 体内 ， 取 出 前 胸腺 到 培养 体系 中 ，。 -定时 间 后 提取 晓 皮 钳 酮 ， 再 提纯 暗 皮 酮 或 20- 
HERRA, DEFOR BONNE, ROH 的 摄取 量 很 明显 ， 再 检验 前 胸腺 中 的 化 合 物 ， 
由 此 榨 讨 可 能 存在 的 中 间 体 。 结 果 表 明 ， 侧 链 的 25 碳 ，22 PRISE, A A 2 BEB AR AY 
皮 当 条， 在 体内 以 高 比率 转化 为 赔 皮 责 与 20- 差 基 暗 皮 酮 ， 脂 肪 体 中 得 到 的 结果 与 前 胸腺 
的 相同 。 这 些 部 位 的 羟基 化 企 P-450 的 作用 下 发 生 ， 它 在 前 胸腺 、 脂 肪 体 或 马 氏 管 等 组 织 
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中 都 有 活性 ，25 碳 、22 RR A 环 的 2 碳 羟基 化 不 存在 前 胸腺 的 专 - -E HERRER 
和 蛋 与 烟草 天 蛾 中 没有 检测 到 ， 然 而 存在 于 飞 蝗 中 ， 这 是 最 有 力 的 中 间 体 补充 者 。 其 次 是 2 
碳 、22 碳 和 25 碳 的 羟基 化 。 缺 14 BRIS EAU AE 《SB- 酮 醇 )， 它 在 前 胸腺 的 培养 系统 中 转 
变 成 14- 脱 氧 晓 皮 酮 ， 最 后 成 为 娆 皮 酮 。 在 飞 蝗 中 存在 酮 醇 ， 但 SB HE J RA E R 
的 中 间 体 可 能 只 存在 于 植物 中 ， 并 没有 出 现在 昆虫 的 晓 皮 酮 合成 过 程 中 。 根 据 这 一 事实 ， 
14 碳 的 羟基 化 来 自 5，7- 二 烯 7- 脱氧 胆 纤 醇 )， 至 于 暗 皮 酮 的 中 间 体 SB- 胆 货 -7- 烯 -6- 酮 
(A 环 与 了 B 环 为 异型 ， 即 5 碳 的 氢 与 10 碳 的 中 基 有 顺 式 配 位 )， 全 今 还 是 推测 而 已 。 


3.5 Hw GBH ES KR 


Be AB OLA, RE AR TR AT ee, i i 
Dik 70 LAL (Lafont and Horn, 1989), JC ot BR IE PER A 20-A a, E 
4 45 AMR A Cpinnasterone A), MÆR MBM (cyasterone) 几乎 无 活性 ， Sb, BAC 
SA AREA A AER (aiugasterone) $, MP RR SRS. A 
昆虫 晓 皮 酮 的 合成 。 

东京 工业 大 学 芯 本 善 德 教授 的 研究 宝 用 筋骨 草 培养 细胞 ， 用 放射 性 同位 素 标记 的 乙酸 
与 胆 备 醇 获 得 大 量 锐 皮 符 醇 ， 每 次 用 11 的 培养 液 ， 能 得 到 足够 供 核磁 共振 分 析 的 赔 皮 凯 .， 
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Fe SUARCA RARE BER He HE a a eR AS A a EES RE 
ER RAM RAE SP, LES EMEA GRU RA, SACLE AT 
TO Be BE, EWER (HARE) 有 几 纳 克 到 几 百 纳 克 的 变 幅 。 从 来 龄 幼虫 生长 
刻 进 行 变态 ， 晓 皮 激 素 以 微小 的 浓度 变化 进行 精密 的 协调 ， 这 从 前 胸腺 的 晓 皮 酮 的 合成 和 
分 小 活动 中 可 以 反映 出 来 。 前 胸腺 分 泌 活 动 的 调节 机 制 有 短 时 间 与 长 时 间 琴 种 旋 式 。 家 尼 
5 龄 幼虫 期 是 前 胸 逐 的 分 小 活 性 上 升 期 ， 在 1d 内 即 可 见 到 明显 的 波动 。 在 蝗虫 中 ， 晃 皮 
激素 分 沁 有 不 同 的 调节 系统 ， 前 胸腺 的 调节 因子 有 促 前 胸腺 激素 和 抑 前 胸腺 激素 ;JH 对 
前 胸腺 问 时 成 为 正 反馈 作 用 换 制 因子 ， 但 对 神经 系统 起 负 反 馈 作用 ， 调 节 晓 皮 激 素 滴 度 的 
另 一 个 因素 则 是 它 的 代谢 ,其 中 包括 贮存 、 分 解 和 排泄。 


1 代谢 途径 


Lafont 和 Connat (1989) 曾经 详细 报道 了 旷 皮 答 醇 的 代谢 。 在 昆虫 的 脂肪 体 、 中 肠 、 
马 氏 管 和 卵巢 内 都 能 进行 代谢 ， 其 代谢 途径 可 以 概括 为 下 列 6 种 : 

(1) 20 - 羟 化 酶 和 26- 源 化 萌 分 别 在 20- 碳 和 26- 碳 位 上 进行 羟基 化 代谢 ， 

(2) 2、3 和 26- 碳 位 上 的 氧化 代谢 。 

(3) 3- 矶 位 上 由 还 原 酶 产生 的 还 原 和 代谢。 

(4) 侧 链 E 20722- 碳 位 上 的 酶 切 分 解 

(5) 2、3、22、25 和 26- 碳 位 上 的 二 合 合作 。 

(6) 22 和 26- 碳 位 上 思 合 物 的 水 解 作 用 。 
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在 上 述 各 种 代谢 作用 中 ， 凡 20- 碳 和 26- 戌 上 羟基 化 ， 隘 酸 的 形成 和 3- 陪 氨 晓 皮 酮 的 
转型 最 广泛 。 在 一 些 昆 虫 的 消化 道内 ， 可 能 发 生 3 种 差 向 异 构 化 和 14- 陪 羟基 化 。 有 时 同 
一 分 了 上 上 可 能 同时 发 生 儿 种 不 同 的 代谢 反应 。 


2 RAM HT R SK 


BRLSGRAVARAESEREMK, ERA AR MMR MAS RA, E 
SALA Op RUAN, LP HS eee ae, EEE 22 -GERR RT AE y, TEW Eh 
RAT BERG SBE, ATE SH RA H PRS TR EER F AI 
H, ESA A: 26- MS RE ME ATE LEM) 26-GE ARAN, IN TERE RIB ALY (Spodoptera litio 
ralis) 中 主要 是 2B MG Ae A AY 22-GRNG, AERE H (Aedes zogoi) 中 则 形成 硫酸 
B, AAR SAAS RRL (E 3-7). 

BAUR MAE ee, ONSET TEAR IR, IMJ ABE GM e  22-UE A, E 
离 体 条 件 下 有 很 高 的 合成 能 力 。 当 消化 道中 注射 3H BKA, ETIKEN EA 
的 极 性 坦 合 物 ， 维 而 存 离 体 组 织 内 ， 腹 部 主要 产物 是 3- 脱 氢 晓 皮 酮 ， 在 血 淋 巴 中 可 以 见 
到 所 有 的 代谢 物种 类 。 

在 蛇 的 卵巢 和 卵 中 的 轧 合 物 是 非 极 性 的 。 虹 皮 铅 醇 形成 22- 脂 肪 酸 酯 ， 这 些 脂肪 酸 酯 
PAEWAI. ERRA. -点 晤 昱 新 产 的 卵 内 ， 却 发 现 脂 腑 酸 醋 
(Thiry and Hoffmann，1992) ， 这 些 代 谢 物 是 暗 皮 酮 与 20- 郑 基 赔 皮 酮 的 双重 红 合 ， 由 22 
和 25- 碳 位 上 极 性 或 负电 荷 基 轩 所 形成 。 


3 ”代谢 物 的 生理 功能 


赔 皮 酮 的 代谢 物 有 许多 积极 的 生理 功能 ， 如 晓 皮 酮 在 20- 声 位 上 羟基 化 乒 ， 使 分 子叶 
现 高 度 的 晓 皮 活性 ， 在 是 胎 中 赔 皮 铀 醇 控 制 凸 胎 赔 皮 ，26- 关 基 化 的 暗 皮 酮 也 有 同样 效果 
锐 皮 省 醇 到 思 合 物 的 转化 ， 更 重要 的 意义 是 通过 贮藏 到 排 汇 来 调节 激素 潢 度 。 斩 合 物 的 水 
解 也 有 其 独特 的 功效 ， 特 别 是 凸 胎 中 前 胸腺 尚未 形成 之 前 ， 沙 蝗 极 性 谣 合 物 在 水 解 酶 作用 
下 ， 可 为 胚胎 暗 皮 提供 一 个 激素 源 。 内 此 ， 水 解 酶 活性 的 升 高 和 游离 型 赔 皮 僵 酵 的 增加 是 
RAN, ERB AGH, REM (Be Se RR) 水 解 特别 明显 。 相 
B, ERI PMA, LPIA, Sb, MA RERE. ee 
FURL CSA BE EE Sh IRL, LABS HE AEREA UFR ROR, TEE KI REM 
FEEL Ue BS LAE HH. PUA, ROR el SE A Oe A RR RE Aig oh 
FE 20- 羟 天 赔 皮 酮 。 在 是 后 发 育 期 ， AUR Ee SS PA Nt ee, F 
时 以 代谢 酶 灵活 激素 促进 排 沪 ， 这 对 控制 血 淋 巴 中 赔 皮 激素 的 滴 度 十 分 重要 。 通 常 晓 皮 秒 
醇 的 合成 速率 增加 时 ， 代 谢 和 排泄 速率 往往 也 随 之 下 降 ， 促 进 血 淋巴 中 激素 滴 度 的 上 升 。 
此 外 ， 檀 食性 昆虫 还 通过 消化 道 代谢 外 源 人 性 晓 皮 人 省 醇 。 


4 ” 靶 细 胞 上 的 代谢 


近年 米 研 究 者 越 来 越 重 祝 晓 皮 当 醇 在 轰 细 胞 上 的 代谢 (图 13-6)。Funder (1985) 和 
Labrie (1994) 等 人 的 研究 证 明 ， 人 在 血 淋 巴 中 激素 的 失 活 与 活化 的 转变 ， 和 羟基 代 醉 脱 氢 隆 
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(118-HSD，3a-HSD，38-HSD 等 ) 和 还 原 酶 〈So- 
或 58-) 极其 重要 ， 但 可 能 还 有 另 一 些 酶 与 此 有 
关 。 





在 节 县 动物 中 ， 洗 多 肢 组 织 都 有 20-2 WARE enai 
SMG, MEMS, 3048 WME tt type ae 
KHIEN CHAE tr RR AONE BE, M2, 





或 
非 活性 化 活化 /多 样 化 





22- 和 25- 关 化 酶 或 26- 羟 化 酶 )， 作 用 于 晓 皮 酮 分 
了 的 反应 位 点 《图 13-7)。 但 对 一 些 活性 分 子 的 无 活性 代 淄 物 
特性 了 解 得 还 不 够 ， 因 此 对 于 反应 的 理解 也 有 局 


113-6 BBE SPE E KARN 


Harm 氧化 作用 
(BRR) (26-COOH) 





AEM 
(HELE, N 
KONE. A/ 
LEN N, EEM 
OH 
EHCI ob | 
22 26 
WATE A N OH 
ON 20-22 切除 
HO N 
gët 


ae Ho 

(到 蜡 构 化 ) -一 人 
HAEA 

RRR CID 


图 13-7 AT CE ES 
(i Lafont, 1989) 


a Bia K RhE 


SAR AS IN Be AU UE A Se Re Eh, IRADE 
的 产生 。 这 些 过 程 都 需要 细胞 的 增殖 和 分 化 ， 以 及 一 些 细胞 程序 性 的 衰亡 。 在 昆虫 体内 ， 
这 种 发 育 过 程 主要 是 由 侧 醇 类 激素 晓 皮 酮 及 其 活性 代谢 物 20-9 Re IO EE AR 
素 UH) 协调 控制 的 〈Riddiford，1996)。 晓 皮 当 醉 不 仪 引发 虹 皮 ， 而 且 也 是 基因 程序 的 
开关 ， 这 是 变态 出 现 所 必需 的 。 然 而 ， 幼 虫 体 内 JH BH ab hh EATA A a 
需 的 有 反应， 所 以 ， 存 在 ] 理 时 只 能 引发 幼虫 一 幼虫 的 蜡 皮 。 在 末 龄 幼虫 期 只 有 缺少 JH 时 ， 
赔 皮 省 术 的 升 高 ， 才 能 诱导 变态 .在 很 多 昆虫 中 ， 例 如 果 昵 那样 高 等 双 翅 日 昆虫 ， 外 源 性 
JH RARES REM 《或 是 的 形成 )， 仍 然 会 出 现 菜 些 皮 细胞 、 神 经 系统 、 肌 肉 和 唾 腺 的 
分 化 (Restifo and Wilson，1998) - 

通过 黄 猩 猩 果 蝇 中 20- 羟 基 赔 皮 酮 对 唾 腺 线 染色 体 膨 突 的 诱导 ，Ashburnecr 及 此 同事 
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们 发 现 20- 羟 基 晓 皮 酮 活化 与 协调 了 有 关 基 因 的 转录 因子 和 某 些 组 织 的 特异 性 基因 表达 
(Rusell and Rshburner, 1996). AKEH 20- 羟 基 晓 皮 酮 对 幼虫 膨 突 的 诱导 并 不 受 JH 的 阻 
制 ，JH 只 能 阻止 预 是 期 组 织 对 晓 皮 省 醇 的 感受 性 〈《Richards，1978)。PBayer (4% 1996) 报 
道 了 变态 过 程 中 一 系列 激素 受 体 和 转录 因子 在 蜡 皮 鲁 醇 开关 中 所 起 的 作用 。 下 面 仅 就 赔 皮 
省 酚 的 生理 功能 作 一 概括 性 介绍 。 

赔 皮 测 醇 的 主要 作用 是 控制 民 虫 的 周期 性 蜡 皮 ， 从 而 决定 忠 体 大 小 和 形态 的 变化 。 然 
而 旷 皮 肖 醇 还 有 许多 其 他 重要 的 作用 ， 尼 其 是 在 繁殖 方面 。 例 如 ， 调 控 卵 黄 发 生 和 精子 发 
生 ， 这 些 功能 之 问 的 联系 并 不 明确 ， 可 能 是 不 同 基 团 的 分 子 单独 作用 或 共同 作用 的 结果 。 
Buckmanm (1991) 使 用 多 效 性 (polytropy 或 pleitropy) 一 词 来 说 明 蚁 皮 几 醇 的 多 方面 切 
能 。 

SBE ST Be 、 生 长 和 繁殖 《配子 发 生 和 形成 ) 与 保 幼 激 素 协调 作用 ， 特 别 是 
SES RE SRR AE ER TOE. Fob, SL AE I a 
EE, APRA AAA DEA YO Ek Ae, 
EG PE Sw BHR» 


1 SLB SS Sm 


BS BBE BC BSA HE 9 EEEE AS, ERRATA, SS 
BARAT, BSE PR ATL. EOE REAR R EAR IP, ER 
2) SE ae EST De ASS EG SR SE AE 20-92 SA ie OS BE ECA CI a t 
皮 细 胞 分 离 ) WGA BURA, RATE CERT PET RE IR 
(Walgrave %, 1983). Ampleford 和 Steel (1995) 发 现 螃 皮 第 醇 济 度 变化 只 24h 节律 ， 并 
受 前 胸腺 中 生物 钟 的 调控 ，Cymborovski 等 (1991) 发 现 吸血 晴 脑 中 释放 PTTH 的 节律 ， 
看 到 幼虫 到 成 下 连续 生长 214， 在 赔 皮 时 才 显 示 出 一 个 暗 皮 山 脖 蜂 。 这 -模式 也 出 现在 家 
SORA RE, RERA Lh NE eS, te 
MH 20-33 Sew se BBY HEA 1:1 (Cymborovski，1992)。 激 素 引 起 幼虫 的 行为 变化 ， 即 
停止 取 食 和 开始 寻找 合适 的 化 里 场所 。 第 2 个 大 峰 引 发 幼虫 皮 细胞 向 晴 皮 细胞 转化 ， 但 该 
BREEZE. FE 2 个 大 峰 与 幼 串 蜗 虞 化 肾 有 关 ， 这 与 早期 幼虫 的 单 -大 峰 的 情况 相 
似 。 化 师 以 后 在 成 虫 发 育 期 尚 有 另 - -个 高 峰 。 如 果 是 濡 育 ， 则 虹 皮 委 醇 的 峰 延 迟 PRE 
重新 开始 发 育 时 才 出 现 。 

一 般 幼 虫 晓 皮 次 数 是 固定 的 ， 但 也 可 受到 外 界 条 件 的 干扰 ， 如 饥饿 、 寒 冷 或 激素 处 理 
TY CASEIN BL CK, He RFR CARRIE, AEAT 龄 幼虫 ,但 20-38 AE E i JE 
Dio HARRER HA MATIE hE eA EP A 


2 MEEBSAELE 


长 期 以 来 ， 晓 皮 符 醇 被 认为 是 -种 控制 赔 皮 的 激素 。 如 前 所 述 ， 在 每 次 暗 皮 周期 中 ， 
20- 产 基 晓 皮 酮 在 血 淋 巴 中 都 出 现 峰 值 ， 而 县 晓 皮 佛 醇 水 平 与 皮层 溶 离 以 及 晓 皮 前 后 表皮 
层 的 分 小 有 关 。 然 而 ， 在 赔 皮 周 期 中 ， 皮 细胞 并 不 是 暗 皮 湛 醇 唯一 的 靶 组 织 ， 许 多 组 织 的 
重组 都 受 赔 皮 举 醇 的 调控 。 如 变态 中 神经 系统 随 着 神经 联络 功能 的 变化 而 发 生 改 变 ， 新 神 
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经 的 分 化 同时 造成 一 些 神经 元 的 玩 廊 。 在 烟草 天 蛾 中 ， 注 射 20- 羟 基 赔 皮 病 可 阻止 DN H 
经 元 各 技 标 肌肉 的 衰亡 ; 也 可 用 早期 移 去 暗 皮 省 醇 的 方法 碱 哗 死 亡 ;， 随 善 注射 时 间 的 扒 
迟 ， 可 阻止 运动 神经 抑 的 死 广 利 节 问 体 壁 册 的 退化 ， 表 明 它 们 直接 受到 赔 皮 委 萨 的 控制 、 
这 种 转变 不 仅 在 伞 变 态 昆虫 中 存在 ,而 且 电 存在 十 半 变态 昆虫 和 其 他 告 肢 动物 中 。 

大 芭 仿 卷 叶 弄 蝶 在 化 肾 时 ，20- 羟 基 赔 皮 酮 关闭 了 马 氏 管 的 分 小 作 用 ， 开 始 细胞 重建 。 
在 分 离 的 脂肪 体 中 可 以 看 到 组 织 的 自体 吞 唾 ， 在 有 些 种 类 中 成 熟 的 卵 母 细胞 也 在 这 时 候 产 
EHAN ARETE, 

最 近 ， 在 血 淋 巴 中 已 经 鉴定 出 很 多 暗 皮 笠 脐 并 知道 了 赔 皮 洗 酮 受 体 (ECR) 及 其 异 
构 体 ， 它 们 同 DNA 接合 蛋白 形成 异 质 二 案 体 。 特 异 件 受 体 的 时 空 表 达 和 不 同 配 体 之 间 形 
成 复杂 的 结合 。 同 时 ， 不 同 的 靶 组 织 产生 虹 皮 前 醇 的 特异 性 代谢 物 能 精确 地 调节 发 育 借 式 
(Huet 1993, Andees 等 1993)。Robinow 等 (1993) 研究 表明 ， 神 经 元 中 的 程序 能 使 特 
异性 受 体 的 蜡 构 体 的 表达 发 牛 退 化 。 


3 MR SERS NT 


SOLE ESE CE a A HES S SE SE SL a BK Lp 
To SUS RARE A HE He A ROE PEI TE EE, gH Be A TP RAI MSE 
TOO PAA ee ee, Oe. ERRERA, B OR E RIE, 
ETIR Hagedom (1989) iA 2, SPSE LA REE oe (ER OE He Eo SE AG 
Belles # (1993) H, OHARA ES 20-73 ai E, E8 EEE TEE N 
FH EA FB KREI NLRA W PE E Ef RMA RE ARN 

昆虫 孵 艺 发 生 ， 包 括 卵 原 细胞 的 有 丝 分 裂 和 滤 光 细胞 的 形成 、 卵 母 细胞 的 减 数 分 裂 、 
卵黄 的 积累 和 卵 过 的 形成 等 ， 所 有 这 些 都 受 激素 的 调控 ， 当 然 其 中 也 包括 晓 皮 附 瞧 以 及 保 
妃 激 素 和 许多 肽 类 激 崇 的 协调 作用 。 卵 子 发 后 的 调控 是 一 个 复杂 前 问题 ， 因 为 很 多 种 类 在 
成 下 繁殖 期 已 经 停止 晓 皮 ， 前 胸腺 也 退化 了 ， 这 时 是 否 由 其 他 组 织 产生 赔 皮 任 醉 调节 生 
殖 ， 就 - 直 引起 研究 者 的 注意 。 有 的 昆虫 卵 凌 发 生 是 持续 性 的 ， 有 的 山 是 周期 性 的 ， 对 那 
此 成 虫 暗 皮 的 来 说 ， 卵 黄 发 牛 在 赔 皮 间 期 或 蜡 皮 之 前 ， 有 些 无 普 椎 动物 可 能 发 生 在 赔 皮 间 
期 ， 并 有 季节 性 交替 现象 . 

疝 乳 草 晴 体 内 反复 注射 马克 蚁 皮 当 醉 A (24- 甲 臣 -20- 关 基 赔 皮 船 )， 结 果肉 虫 的 产 卵 
能 力 下 降 。 HOA IRA 200 亚 适宜 条 件 下 ， 产 卵 率 下 降 。 反 复 注 射 2 一 Spg 的 20- 
KERRE, (EME 9S EAL, PKG (Behrens and Hoffman，1983)。 将 老龄 
GOI HER, ARDES EAER E RR ERT AP CEERD JH 的 
情况 下 )。 注 射 20-28 A RA ARE REA, EAEN Vg REE, P 
EREE, WR 20-2 RRA REE OR Vg, ITERE A dyk ESA OB AEA 
Vg 的 量 增加 。 SOO OME oH} 20-FS AEM Be S TH SUI GR, GEM Vg 滴 度 己 
PP PE MOAR UE Se MO HS RA ME LE TR OLS 8 eG Ee MT HOE 
KAMARUN. AAE I A AOE Be AE AR EL], RUE oR Ve 
(Bowres, 1989), 

SIRE CA OR BE ALR PONE AO, ARS He HI TS a 
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对 双 翅 目 昆 虫 卵 黄 发 生 的 调控 ， 并 且 可 能 调控 卵 壳 的 形成 。 晓 皮 当 醇 刺 激 脂肪 体 中 卵黄 蛋 
白 的 合成 ， 在 少数 昆虫 中 也 得 到 有 关 cDNA 利 调 控 内 子 的 信息 。 烟 草 大 蛾 卵黄 蛋白 基因 的 
上 游 区 与 果 蝇 YP 基因 H 区 有 66% 相 同 ，H 区 的 序列 与 状 椎 动物 肉 激 素 应 管 因子 (ectro- 
gen response element, ERE) 和 果 量 编码 热 激 重 白 基因 的 晓 皮 本 应 答 因 了 于 (ecdysone re- 
sponse element, EcRE) 的 序列 相似 (Wang 等 1989)。 在 烟草 天 蛾 的 末 龄 幼虫 体内 连续 注 
射 高 剂量 的 20-FO EI RCA (10wg/ 头 )， 结 果 在 脂肪 体 中 诱导 出 卵黄 原 蛋 白 的 基因 转录 。 
然而 ， 果 旦 和 其 他 双 翅 目 旦 虫 的 情况 比较 特殊 。 在 旺 虫 的 其他 目 中 ， 晓 皮 酮 并 不 控制 卵黄 
蛋白 的 生物 合成 ， 这 表明 晓 皮 酮 的 水 平 与 卵黄 发 生 大 多 无 相关 性 。 

晓 皮 省 醇 在 肉 成 虫 中 ， 一 般 调 控 卵 原 细胞 有 丝 分 裂 / 诚 数 分 裂 ， 而 不 是 调控 卵黄 蛋白 
基因 ， 这 是 Bitsch 在 1988 年 证 实 的 。 在 胡 鱼 体内 注射 20- 凑 基 暗 皮 酮 ， 能 够 诱导 滤 泡 细胞 
TEE WH a HE ES ME EE A St, A ST AS ATT BD I 
(Lafont, 1987, 1989). 


4 MESBSBTRE 


ARRET, ES TA A HE BY PAR A, CEL OS I EES EE A 
a haw TALENTED ARO, WER Bi SOR A Bn, Jf oy pei 
制 精子 的 发 生 (Blomquist , 1984; Dumser, 1980). ZEBRA PE, 20-24 X08 EAX 
飞 蝗 的 精 原 细 胞 发 生 周期 内 抑制 有 丝 分 裂 中 DNA RER (G2), SOSA Re 
KRSS FEM (Dermacentor variabilis) 精子 发 生 的 早期 活动 。 

飞 凰 林 龄 若虫 在 第 2 一 3d 时 精细 胞 完成 分 化 。 当 JH RE Et, Bh i ee Be 
升 ， 较 高 的 赔 皮 币 醇 活性 促进 雄 虫 生殖 器 官 的 成 熟 ， 并 启动 精子 发 生 。 在 雄性 二 点 妖 峰 
中 ， 雁 性 附 腺 与 精 包 物质 的 释放 ， 以 及 连续 产生 精 包 都 需要 晓 皮 全 醇 出 现 峰值 。 测 定 迁 移 
HE (M. sanguinipes) 获得 的 结果 表明 ， 成 虫 羽化 后 第 2d 就 有 一 个 赔 皮 前 醇 小 峰 ， 第 3d 
水 平 下 降 ， 这 时 精子 进入 贮 精 桔 ， 两 者 有 明显 的 相关 性 〈Ismil，1995)。 交 配 后 精 集 内 蚁 
皮 笠 醇 水 平 比 未 交配 的 增加 10 倍 ， 雯 加 的 晓 皮 化 醇 可 能 是 精 巢 新 合成 的 ， 这 对 精子 发 生 
THEE, ARAARA (MWEE) 血 淋 巴 中 赔 皮 食 醇 在 精 巢 释放 精子 前 ld 下 降 。 
Leeb 等 (1984) 指出 ， 烟 芽 夜 帕 雄 蛾 精 集 内 的 阐 皮 涂 醇 引导 精子 琶 放 和 产生 性 行为 ， 并 
与 精子 成 熟 有 联系 。 


5 ME SB Sea 


RCE RAL BPE PH eR, BB HE A HG eS ET RA 
HAEREERE AB BS, «A Be ASR eH a S22 AE, 
ACSA ATRL APR BRIN Lt, BOA Ae CARR PEA AAN), DNA 开始 合 
R, PRATT AE MLR EP 20-78 BIOL Be ADM, DNA HERMA LIRISE fee 
在 G2 期 的 网 胞 在 生理 上 是 有 活性 的 ， 能 够 分 这 新 的 表皮 ， 离 体 情况 下 高 浓度 的 20-5 
MET G2 区 ， 导 致 对 晓 皮 省 醇 敏感 的 细胞 有 丝 分 裂 停滞 (Besson， 等 1987); 另 
FE, KEKEE ERME DNA 的 合成 和 进行 有 丝 分 异 (Riddiford, 1985), 4 
而 ，20- 羟 基 晤 皮 酮 是 否 控 制 这 些 过 程 还 不 十 分 清楚 。 早 期 研究 表明 ， 晓 皮 酮 必 细 胞 分 化 
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的 刺激 信号 ， 可 能 与 肽 生长 因子 共同 作用 。 

昆 忠 通过 控制 赔 皮 激素 调 告 基因 的 转录 ， 证 明 从 干细胞 到 分 化 细胞 的 整个 发 育 阶段 ， 
皮 细 胞 对 蜡 皮 从 醇 的 敏感 性 的 岗 值 不 断 增加 。 由 于 不 同 的 代谢 途径 或 惑 组 织 细胞 内 受 体 分 
PRR, PETEA Ahah IE TEA E RER EEEH (Talbot 等 ，1993)。 

Hi CAA PA OR AR ERA BA ER E A EE, eR H 
ARRETA. Wie RERE TELER Aga E P RRAS ROA A, a 
REVERT R AN OIG A AA, RGE, MERAT, BADANE A, SORA 
PHRA BEE SEAS (Lanot, 1989). 

ERRIN RS Oi AA AEE A X A ie Be 
经 过 细胞 的 分 化 或 内 倍 化 Cendoploidization). E É S6 WERS 4e PE JE (E fE AY EE 
(PTTH) PATHOL, ARREA ESRAR HAAR RRE 
RSRLA RATA K, FE TERAF MUM T OIER, CISA WS ERE 
Ms “PT THs”) tH 47 PER He nT TE, SL eS AS Ly, AE A AB RA E 
的 作用 (Delbecqune, 1990), 


6 MiB BAYH fob AE 


EFE Ti NP, ABUL HAE EE MY EAS, SHE RR ep a e iE 
AE AER S| ERE, HERE RY 20-A ERAR, TE 107 mol 的 低 浓度 下 就 能 引起 它 的 前 
交配 行为 。Decierck (1983) 用 微克 剂量 的 20-256 Wi Be BI ARERR (Sarcophaga bulla- 
志 ) ， 不 但 使 行为 发 生变 化 ， 交 配 频率 下 降 ， 而 且 改 变 峻 虫 的 食物 选择 。 这 可 能 通过 调节 
神经 系统 产生 作用 。 

据 Rachinsky 和 Engels (1995) HRE, Bi KERERE (A. melifera) 94 
EARNS REX. MARR, PH 是 蜜蜂 级 型 分 化 中 “蜂王 促成 剂 "。 在 蜂王 形成 过 
程 中 存在 一 个 反应 链 。 在 外 小 性 营养 刺激 下 ， 首 先 ， 刺 激 啊 侧 体 产生 jH。 在 蜜 峰 幼 虫 S 
龄 切 期 ， 随 着 JH 滴 度 的 提高 促进 前 胸腺 中 娆 皮 和 省 醇 的 产生 ， 结 果 宜 接 作 用 预 晴 DNA, W 
季 其 基因 转录 ,向 蜂王 发 育 的 代谢 途径 转化 。 因 此 使 蜂 群 内 出 现 蜂王 。 

















HEIS OU we E 





1971 EADS SEA SA BE BOP A a IEEE (Ohnishi 等 ，1971)， 其 活性 物质 
大 多 来 自 卵巢 ， 说 明 孵 梨 是 晓 皮 全 醇 的 合成 器 官 。1973 年 Kaplanis 4 AA E Kaw Op gh 
分 离 到 晓 皮 和 肖 醇 ， 其 主要 成 分 是 26- 产 基 赔 皮 酮 ， 接 着 又 从 她 革 贱 的 卵 中 分 离 到 马克 向 醇 
A (24- FT E20 RREN), VA FE TEAR E HL pa eA, EA 50 种 
以 上 。 但 卵巢 中 的 和 前 胸腺 的 在 代谢 系统 或 生理 作用 方面 有 很 多 差异 。 因 此 ， 大 凸 称 前 者 
AA HAE (zooecdysteroids), HG 2 J Hi AG ARMA BY AY AB Cprothoraco-eedysteroids), LI 
资 区 别 。 

AH ACOH SSR Be SE, PN SA BRR RACH AD SRI RE A Se. AEBS BR REK 
RMA MHL NBR (conjugate ecdysteroids) o SLA A Wwe WS eR RM 
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酶 条 统 及 其 调节 机 制 ， 是 贷 有 兴趣 的 生化 研究 内 容 。 
1 多 昱 皮 笠 醇 的 生物 合成 与 代谢 


1.1 KAA 


如 前 所 述 。 ERDA RERE ARE, BER BREE MA R H h H e H E A RE o 
但 从 胆 入 醇 到 20-A ee Je BP DFA 7- 碳 位 到 8- 碳 位 的 双 键 (7- 烯 ); OKR 
A/B 环 的 顺 式 的 转换 ; 喇 6- 碳 位 的 酮 基 〈6- 酮 ) 的 导入 ; Did o rH; G2，20， 
22 及 25- 碳 位 的 羟基 化 。 

FENE ES BAS) 20- 羟 基 虹 皮 酮 的 合成 过 程 中 ， 从 同位 素 标 i 的 胆 备 醇 或 20-22 SE e E, 
由 活体 或 离 体 反应 的 中 问 进行 推测 ， 并 用 HPLC 分 析 代 谢 产物 ， 以 此 研究 为 基础 也 说 明 : 
首先 成 为 了- 脱产 基 委 醉 ， 从 7- 脱产 基 摆 醇 经 过 两 个 步骤 ， 合 成 的 化 合 物证 实 尾 5B- 酮 二 醇 
与 S 人 一 酮 。 前 胸腺 中 形成 58- 酮 二 醇 或 5B-- 酮 的 主要 顺序 是 磷 25> ME 22 2 EL, 
MRN I-RE EMR, BERN 20- 羚 基 眩 存在 下 ， 最 终 产物 旦 晓 皮 病 和 

卯 梨 - 卵 系 统 也 以 前 胸腺 同伴 的 程序 进行 产 基 化 。 前 胸腺 晓 皮 省 醇 与 卵 晓 皮 佣 醇 的 代 
谢 系统 中 相 比 ， 特 点 在于: PESO RSET, AME R 20-25 RE ETE 20-2 Bw Be 
南 的 合成 ， 晓 皮 省 醇 合成 体系 的 中 间 代谢 产物 大 量 积蓄 。 因 此 ， 形 成 共 印 形式 ， 特 别 吓 家 
FE SB SLR GR 2-0 K-O 1 FRSA AL ROR BS RE (20-26 SERB EBL), 2-0 -20-83 
酮 ，2，22- 二 脱氧 -20 FEA wR We MB, MERI HA A RE HOR Fe ES RE 
BI 20- 碳 位 羟基 化 ， 也 是 从 2- 碳 或 22- 碳 的 羟基 化 起 始 的 。 从 20-38 SEIS Be AY HF 
25- Bh 22-BE-+ 2-H 20K, 25-0 22-BE 20 - >2- 碳 ，25- 碳 ->20- 碳 一 22- 碳 -一 2- 碳 3 
种 羟基 化 反应 途径 都 存在 。 前 .者 在 家 看 与 沙 蝗 中 是 相同 的 。 

园 部 治之 等 发 现 游离 型 卵 旷 友人 省 醇 7 种 新 的 类 型 ， 它 们 的 生物 合成 途径 中 最 大 的 可 能 
性 氧 原 子 导 人 不 能 脱 启 痉 基 化 酶 。 在 合成 途径 中 ，20- 产 基 赔 皮 酮 的 生物 合成 ， 遵 循 25- 
We *20- 矶 一 2- 碳 -~22- 碳 ， 进 而 成 为 20 或 25- 闫 基 赔 皮 举 醇 ， 该 途径 用 同位 素 标 记 前 体 物 
RBS TIER, 


1.2 HER hH RS HAI 


REP, AUWERA 13 A A Ue AE (A ETAL GS 6 HR, ROTI 
F357 A), MCHA AN BERR IL eM, MT 2 级 羟基 (2，3 及 22- 碳 )， 其 间 磷 酸化 的 顺 
序 : 22- 催 位 中 羟基 础 酸化 形成 旷 皮 酮 22 -磷酸 。 或 在 22- 碳 位 中 无 羧基 ， 以 3- 碳 位 中 38 磷 
酸化 成 为 22- 脱 氧 -20- 径 基 晓 皮 副 -3- 磷 酸 酷 ，22- 脱 气 -20- 羟 赚 皮 酮 -3- 磷 酸 酷 。3a- 异 构 体 中 
2- 碳 位 比 3- 碳 位 优先 ， 碾 酸化 最 后 形成 的 是 3- 表 -22- 脱 氧 -20，26- 烯 羟 基 嫌 皮 酮 -2- 磷 酸 
Bi. 








TRR APA LA ASA, AEAEE. Kabboub 与 Rees M?) HSH Meh 
FATES, PELE ATP RRS FHP, REAR REAL, AERA 2-BE A 
SBC FRR, “EE CAMP AIK AE (protein kinase) 无 抑制 作用 中 发 现 的 ， 说 明 这 类 








SDP SURE EER 4l 


5 SE VE PEAR o BC AED Rp FZ | 2B 
赔 皮 酮 ，2，22- 二 脱氧 基 -20 REAR We MEH AG, RA H SH A eH 
应 是 单 ARETE, ARTES MAS EYE. RE A BE K A fe LP a ee 2, 
对 于 基质 来 说 存在 特异 性 的 磷酸 氧化 酶 。 

MARI, WE Be BE BEY PCI PD E Som SER, M OBA Be A Ht 3- 脱 羟基 合成 
Bor Fe PIAA EB A SSL a RARA Ae LS 3 FBR SR oe E, ke — i SP 
IE, RA Le SR BUY BR, 3-A (co) A K R a AB oa, ak 
A ABE BZ E ELE St BR LE R E E eR A 2 a 


2 Spa Be SBE) ED AE 


ERAR PA a SA PE Mh, BAT 2, 3, 22, 25 及 26- 碳 位 与 三 酸 葡 萄 糖 E 
WRB RS MOR AEE LE, PF Me Re AYA ER 
代谢 产物 进行 排泄 。 

2.1 SPSL ARS IPF RK 


SH SL AO WEE RE S JH PR OK ASHE DEA AOE ae 
PPO [HAH We K RE KME FE RER A E BOK Z al i HE. 

在 太 平 洋 折 翅 凡 (Diploptera puncutata) P, JUMPIN JH 促进 脂肪 体 中 合 
BOURRA. RRA, UEA R OREA, mM h, 20-78 
ERER IKAO EA PP WI] 20-2 ak WBS eA AT A, EJH 再 次 局 
SEP SBE aR IAL. 

RILE (Rhodnius prolixus) ARFI ARATE RL, OFS RE JH 的 刺激 。 
EERI, WA Me MSY BD BE, Py 20- PSM A, EWE O A 
肌肉 收缩 有 关 的 神经 激素 ) MAB, MAA SE 

FRI (Aedes aegypti) 中 ,JH 影响 到 卵 保 的 发 育 程度 ,由 脑 分 刻 的 卵 发 育 神经 
SUR (egg development ncurusecretory hormone EDNH) 产生 的 刺激 ， 使 又 伸 开 始 合 成 
赔 皮 涂 醇 。 分 泌 的 晓 皮 酮 进入 血 淋 巴 ,转变 为 20- 痉 基 赔 皮 酮 ， 诱 导 脂 肪 体 合成 卵黄 原 蛋 
Ho MRE MHARE (EDNA) 刺激 赔 皮 钳 醇 的 合成 ， 因 此 又 称 为 促 卵 偶 赔 皮 备 醇 合 
成 激素 (ovarian ecdysteroidogcnic homone, OEH)- 

FE CM (Locusta migratora) (F, HERES JH 与 脑 分 滥 的 滤 泡 细胞 刺激 素 Collide 
cell tropic hormone, FCTH) 的 刺激 。 晓 皮 倘 醉 在 卯 形成 期 由 滤 泡 细 胸 合成， 分泌 到 血 淋 
巴 中 ,再 积蓄 到 卵细胞 内 。 

EKET, MERATHM, RAA HRSA UR EMEKA, ERAMANA 
量 合成 锐 皮 符 醉 。 合 成 的 虹 皮 举 醇 分 泌 进 入 押 淋 巴 再 向 存 中 移动 并 积蓄 在 孵 内 。 

卵 策 的 湾 泡 细胞 能 合成 的 晓 皮 各 醉 ， 已 从 飞 蝗 的 钊 苹 绸 胞 实验 中 得 到 证 实 。 它 在 卵 形 
成 之 际 控制 其 减 数 分 裂 〈Lafont and Connat 1989, Lafnor 等 ，1990，Swevers $, 1994), 
在 很 多 动物 中 ， 孵 莫 中 腥 导 细 细 胞 的 第 一 -次 减 数 分 裂 开 始 后 又 会 停止 分 扫 ， 并 且 维 持 很 长 
Bhil, EIN. RERIK, ， 卵 母 细胞 发 育成 为 三 大 细胞 。 核 增 大 〈 称 为 卵 核 胞 ) 
































412 TZE BRM Ae 


使 卵细胞 形成 特有 的 细胞 形态 。 卵 细胞 不 久 受 速 泡 细胞 合成 的 卵 成 熟 诱 导 物 Cmaturation- 
inducing substance, MIS) 的 刺激 ， 进 人 第 二 次 减 数 分 型， 这 时 才 具 备 有 受精 的 能 力 。 在 
这 种 减 数 分 裂 过 程 中 ， 在 两 栖 类 与 鱼 类 中 ,生殖 刺激 素 (gonadotropic hormone, GTH} 
引起 滤 泡 细胞 中 MIS 的 合成 与 分 浅 ， 但 MIS 因 动 物种 类 而 异 。 

BOE, ERAR EIRE, RAT B H RER mRNA， 并 研究 了 它 
(Eth EIEN A ia P SR E E Ea Ae A BG e RT A e ee PR R A K E E 
(Swerers $, 1994), BIERI ORAR AGRO AREAL, AEH ct RKR E ae 
BOIE, MG SB hE AE Be KEME. BE, KEHRA AR 
SRR FIRI 


2.2 PHE GAMERS 


SE ROR AE RL, EAR. ob, RR R 
皮 。 以 后 胚胎 的 表皮 溶 离 (apolysis) MAM MM, RI Oe 
表皮 或 凸 胎 表 皮 的 分 洲 与 卵 赔 皮 嵌 醇 的 生理 作用 有 关 ， 这 已 成 为 许多 研究 者 颇 有 兴趣 的 研 
究 课 题 。 

EKENF, TORR RR, LOM SKE SW, CSR 
生 相 - BC (Laguenx E, 1979), EIAS (Blaberus craniifer) SRR, YER SI fe HRY 
RMM SRNE, EER, MEE A (makisterone A) 为 主要 成 分 ， 出 
现 了 3 个 蜂 值 ， 其 他 各 种 昆虫 的 多 中 ， 和 表皮 形成 与 晓 皮 带 醇 变化 的 模式 与 上 述 昆 虫 中 得 
到 的 结果 相同 ， 也 就 证 明 孵 的 游离 型 赔 皮 华 醇 清 导 表皮 分 泌 (Hagedom。1985，Shrenna， 
1991), 

Am, MERR, ARA (Calliphora erythrocephala) 及 家 重 中 ， 是 否 都 存在 与 有 
Fis ee I OD A TB A AAT, WEERT A. ORS KRA TREE SPY UR EB A E 


2.3 PSA GAS AA 


RAE LE HORA Pak Bee TELA BY, EAC SRR BT LAST RE, EA 
DS, MARRE VA BELLE AAP EKAS, ATA RE BREN WAR OF BG TLL 
的 极 好 材料 。 

大 西 英 尔 等 认为 ， 产 卵 后 期 不 澡 育 的 卵 中 旷 皮 激素 的 活性 高 ， 滞 育 时 活性 下 降 ， 潍 育 
以 后 可 再 次 出 现 活 性 。 上 述 变 动 反映 了 2- 脱氧 赔 皮 酮 或 2- 脱 气 -20- 羟 基 赔 皮 酮 游离 型 的 存 
TE, ME LP AR RATE (Mizuno 等 1981)。Coulon (1985) 用 盐酸 处 理 非 滞 育 钨 使 
20- 羟 基 晓 皮 酮 增加 ，Gharib 等 《1981) 用 20- 关 基 赔 皮 酮 处 理 河 育 钢 ， 出 现 打破 河 育 现 
象 。 REG RMU R BY 5a eA RR 

HRA AE PAY AY FEA A A Be CUR, ALATA AP SOR AG 
SUSE 20d CLANS ALTE FT OW ALE RE FO) 中 含有 9 ASLK, H HPLC/RIA 比较 了 它 
们 的 代谢 途径 与 变化 动态 (图 13-8), 
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OPO OPOLE 
on . OH 
HO HO ALL 
HO OH HO cts on 
Ho A Ho 
OH i We -22- e OH 3- K RUE BA 
° A EN sar . N 
OH OH 
HO. 4 — 3a ”一 一 HO. J 
HO OH HO on 
HÒ sei HO - 
20- a co 
Cm o -一 一 网-22- en HOH 
HO i 
B oH | OH 
HO => 3- 脱 氢 -20- 关 一 一 > HO< 
EERE OB OH 
HO HO 
HO 。 20 getter HO 3- 表 -20- HERE 
Com Cw 
BOOH op" 
` OH OH 
OH 3. ii 8-20 ,26- OH 
HO on HO on 
HO" 一 HO’ 
20,26- BE 3- 表 -20 26- FR e A 
9 SEM Ho 


图 13-8 ERT AT STE PaO h i Be AR 
Aa SS, PERAKE A 
(i BIZ, 1995) 


AT MEHZ 


SOLE ES MOT Bk a BE Be SR ARS, CE SPP AC LERET, R- - 直 是 研究 者 注 
视 的 焦点 。 自 从 Clever 和 Karlson 在 20 世纪 60 41% 2 SUE eR RE EER ( Chi- 
roormus tentans) WIREK R k A DUBE WUE, BRUM OR BEA AO A ES, 
RUG ARERR, TETGHOR TEE P , BOR EI, 5 
进入 核 内 ， 再 与 染色 体 上 DNA 结合 ， 在 染色 体 上 有 20 组 基因 对 激素 有 反应 ， 出 现 早期 
脱 突 之 后 又 出 现 后 期 脱 突 。 时 期 的 在 激素 作用 后 几 分 钟 就 出 现 应 答 ， 后 期 的 则 在 几 小 时 后 
开始 出 现 膨 突 。 由 此 开始 ， 几 年 来 对 蜡 皮 江 醇 受 体 进行 了 研究 ， 并 取得 了 明显 的 进展 。 


1 晓 皮 从 醇 在 细胞 内 的 信息 传递 


Clever 和 Romball 在 1966 年 先后 才 摇 蚊 和 黄 狸 猩 果 蝇 为 材料 研究 晓 皮 竺 苹 的 作用 机 
制 。1970 年 以 后 ，Ashburner 等 开始 以 基因 出 现 为 指标 ， 在 分 于 水 平 上 探讨 赔 皮 饮 醇 的 作 
出 模式 。 发 现 脂 溶性 的 赔 皮 洗 醇 容易 穿 透 细胞 膜 。 经 过 - -系列 步骤 ， 以 脉冲 方式 快速 激动 
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PERC mE AR Ye PRB SE, Se AB al de 
JER BPE ty BE PR SS, g i 
Aen “Ee” ie, ik -基因 群 已 
经 得 到 分 离 。 企 此 阶段 中 转录 因子 
对 基因 的 转录 进行 调控 。 同 时 ， 晤 
He REIP H BEKT HA BY FE K A P E E 
生 抑 制作 用 《〈 网 13-9)。 近 年 来 的 研 
RAM, FEES 与 蛋白 受 
UES BE WF Bh Be AS 
与 蜡 质 二 聚 体 结合 成 为 复合 体 ， 以 
后 受 体 的 特定 区 域 与 DNA 结合 。- - 
此 DNA HIRE MRA SK AIR 
SRA AR AE J), MA oie SPE LA ae at 
{Pea MARAK AS UE A Aen IE té 
它 的 信号 传递 过 程 是 : RBS 
爱 体 (ECR》 结 合 一 初期 某 因 帮 出 
现 脱 突 一 后 期 基因 群 出 项 膨 突 一 蜡 
TEZ OP A Si EL Pe Be TT a RF 
SERA. ECR 存 19 世纪 70 ~ 80 年 
代 得 到 分 离 和 提纯 (Bonner，\_ SUN. MAI RG le 
1982}, Ami, ZE Ik SAL EE SETE 
结合 通过 Cherbas (1988) 和 Luo 
E (1991) 的 研究 才 获 得 了 成 功 。 


2 蚁 皮 酮 受 体 基因 的 分 离 与 鉴定 


昆虫 蜡 皮 骨 醇 受 体 的 分 离 与 鉴定 ， 首 先 借鉴 了 准 椎 动物 举 芒 受 体 的 研究 丫 果 。 早 在 
1980 年 前 后 ,基本 搞 清 了 党 检 动 物 的 内 醇 受 体 的 结构 。 受 体 蛋 白 由 5 个 区 域 , EEA 
结合 区 ， 也 就 是 结合 激素 的 部 位 ，C 是 DNA 结合 区 ， 含 有 2 个 “ 锌 指 ” (Zinc fingers, 
ZF1，ZF2),， 近 NN 端 A 人 B 区 是 活性 转化 区 ， 近 已 端 有 一 个 下 区 。 不同 生物 之 间或 配 体 之 
间 C 区 与 E 区 的 基本 结构 都 很 保守 (图 13-10)。 这 种 基因 保守 性 与 视 黄 酸 (retinoic acid) 
受 体 (RAR) 和 甲状 中 激素 (thyroid hormone) 核 内 受 体 很 相似 ， 它 们 同属 核 内 受 体 超 家 
族 成 员 (Evans, 1988). 

在 20 世 纪 90 年 代 . 根据 屁 虫 省 醉 类 受 体 己任 人 惟 动 物华 醇 类 受 体 基因 的 相同 性 ， 有 最 终 
从 黄 猩 猩 果 量 中 分 离 到 ECR 基因 。Heogness 等 时 在 80 年 代 后 期 对 当 醇 受 体 的 基因 进行 了 
TE, AAG BAR Pp Pah AS PAL FE (cedysone responsive element) ， 认 定 其 获得 产物 是 
RCR《〈 以 下 称 果 昭 的 受 休 为 DPCR)。 在 培养 的 细胞 中 得 到 的 受 体 与 作为 调 竹 因 子 的 特 
异性 结合 蛋白 一 “过 剩 气门 ”蛋白 《ultraspiracle protein, USP) 形成 了 异 质 二 聚 体 ， 并 能 
SHARAD A 结合 ， 确 证 了 翻译 产物 是 细胞 内 的 虹 皮 华 醇 受 体 。 



































Pel 13-9 细胞 内 暗 皮 苗 醇 的 信息 传递 
(CE RAR, 1995) 
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图 13-10 Rk MR RE AR 





(fi Schwabe 和 Rhodes, 1991) 
HE RHA ZEA EE A Riddiford 研究 室 研究 了 烟草 天 蛾 的 ECR 的 结构 ， 并 与 共 
他 民 忠 的 受 体 进行 了 比较 ， 对 此 有 颇 为 详细 的 报道 。 烟草 天 蛾 ECR (AFE MER) 从 对 
应 的 爱 体 电 白 DNA 结合 区 与 本体 结合 区 的 保守 序列 设计 DNA 引物 ， 从 皮 细胞 中 得 到 的 
mRNA 反 转 录 cDNA 进行 PCR， 有 一 个 570 对 碱 基 的 带 ，MEcR 的 DNA 片断 序列 与 DE- 
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QARAR, 1995) 








416 BLER 昆虫 的 赔 皮 激素 


CR 有 很 多 相同 性 ， 从 这 些 片断 中 作 员 探 针 进行 文库 和 选 最 终 获 得 双 链 cDNA 基因 克隆， 
从 而 分 析 了 MEcR 基因 的 结构 (图 13-11)。 

从 cDNA 的 序列 中 可 以 看 到 ， 编 码 的 产物 是 全 长 556 TARR, 分 子 景 63 x 10?u 的 
EAR. 

HA MESA EA PI E EAE, MECR 的 DNA 结合 区 域 有 2 个 锌 指 区 域 (2F1， 
£2), HAA (DK) AA e 螺 旋 构 型 〈 几 13-10)。C 区 和 下 区 的 氨基 酸 序列 与 DECR 
的 相当 。 最 近 与 家 蚕 中 分 离 色 的 BRR 进行 比较 ， 也 具有 明显 的 相同 性 ， 与 摇 蚊 等 4 种 昆 
HCE, ECR 线 白 质 的 各 个 区 域 、 全 长 、 分 子 量 、DNA 结合 区 (CK) 与 配 体 结合 区 
CER) 的 长 度 及 序列 部 是 相同 的 ， 值 得 令 人 注意 的 必 ADB 活性 转化 区 域 有 异 构 体 。 分 离 
到 的 MEcR H A/B KG DECR 的 BL SAL, THERE, KERRIE H H Re 
ARRIR (R 13-3). 


表 13-3 EOR HS RM BRAT BE HH PELL EE 














区 域 MS DM BM CT 
A/R 146 ~ 263 (50) 146 (80) 1 (55) 
€ 66 66 (95) 66 (100) 66 (97) 
D 92 101 (34) 91 (76) 109 《48) 
E 225 222 (70) 221 (88) 223 (70) 
F 27 226 (<10) 19 (44) 24 (19) 
ak 556 (Bl) 878 (B1) 543 (BL) 530 





U: 1. 引 自贡 原 哺 彦 〈《1995) ， 括 号 数字 下 各 种 志 虫 与 烟草 天 女 相 比 ，ECR SERRE OIE OK 
2. RHAH: MS. WARR DM. WERE BM. RÆ, CT. MRAR. 


用 免疫 化 学 技术 发 现 ，MEcR 和 蛋白 存在 于 细胞 核 的 内 部 ， 与 ECR 是 核 内 受 体 的 假说 
是 一致 的 。Koelle 等 (1991) JERAR, WER RETEN MA, ECR 
RPE PEKKI 


3 MREBRAREHERER 


Clever 和 Karlson (1960) BY SE ORR Yi i REDE SOR AB eee Oh A PR I TE 
序 ， 以 后 Ashurner (1974) 发 展 了 这 些 研 究 成 果 ， 并 在 此 基础 上 用 离 体 和 活体 试验 建立 了 
作用 模式 。 晓 皮 阐 醇 及 其 受 体 的 复合 体 自动 油 节 因子 正 负 双 向 调节 ， 激 活 晓 皮 和 少 醇 。 省 入 
类 激素 进入 细胞 内 与 受 体 结合 ， 然 片 直接 作用 于 染 色 体 。 但 在 没有 激素 时 ， 有 些 受 体 存在 
于 细胞 质 中 〈 如 糖 皮质 激素 受 体 ) ， 有 的 则 存在 于 细胞 核 中 《如 上 激素 和 巾 状 腺 激素 的 受 
体 )， 一 旦 有 激素 存在 时 ， 这 些 受 体 都 出 现在 细胞 质 内 。 

BL Bi Se ARSE LAE -种 核 内 受 体 ， 作 为 与 特定 DNA RIESE SR, ATG ae 
一 聚 体 后 ， 再 激活 或 节制 有 关 基 因 。 这 些 蛋 白 有 66 个 氨基 酸 序列 构成 的 DNA 结合 区 域 ， 
大 多 是 非常 保守 的 ， 其 中 两 个 锌 指 ， 每 个 都 连接 4 个 胱 氨 酸 残 基 。 峻 激素 和 糖 皮质 激素 的 
ZE C -端的 镍 指 参与 一 桶 体 的 形成， 并 能 和 其 他 核 熏 白 相互 作用 ， 人 端 锌 指 的 3 个 氨基 
酸 和 DNA 结合。 激素 与 受 体 C -端的 配 体 结合 区 域 结合 。 诱 导 雹 配 体 的 受 体 进 入 核 内 ， 并 
引起 DNA 与 激素 一 受 体 复 合体 结合 ，C 端 区 的 序列 对 激素 一 受 体 复合 体 二 巢 化 及 活性 转化 
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有 重要 作用 ，N- 端 则 对 活性 转化 起 关键 作用 。 但 在 不 同 的 异 构 体 中 ， 它 的 功能 是 不 网 的 。 

从 类 激 索 一 受 体 复 合体 能 激活 或 抑制 那些 含 激素 应 答 因子 的 特殊 基因 。 在 没有 激素 的 
情况 下 ， 省 障 类 受 体 可 能 抑制 某 些 基因 (这 些 基因 在 有 省 醇 类 激素 时 被 活化 )， 它 们 通常 
按 不 同 空间 分 成 两 个 5 一 6bp 的 半 位 点 结合 ， 以 “ 回 文 ”序列 形成 同 质 … 育 体 (也 有 直接 
重复 的 )， 另 有 些 异 质 二 聚 体 〈 如 视 黄 酸 样 X 受 体 )， 如 同 甲状 腺 激素 利 视 黄 酸 受 体 和 相互 
反应 能 提高 后 来 的 转录 活性 ,这 种 异 质 一 聚 体能 以 “合成 物 ” 在 应 答 因 子 上 与 其 他 类 型 的 
转录 因子 结合 ， 这 样 就 极 大 地 增加 了 细胞 内 信息 通道 之 间 的 反应 潜力 。 激 素 一 受 体 复合 体 
除了 与 DNA 结合 时 相互 作用 以 外 ， 不 同类 型 的 转录 因子 可 能 在 蛋白 项 水 半 上 相互 作 州 ， 
改变 转正 复合 体 的 性 质 ， 或 与 别 的 因子 竞争 DNA， 最 终 与 DNA 结合 。 

俐 类 激素 一 受 体 复 合体 还 能 改变 染色 体 的 结构 。 例 如 ,改变 DNA 艇 药 过 敏感 位 点 。 
此 外 ， 和 类 激素 能 凋 节 特定 的 mRNA 的 稳定 性 。Mekenzie 和 Knowland (1990) 证 实 ， 风 
激素 对 鸡 肝 中 网 黄 原 蛋 白 mRNA 有 稳定 作用 ， 这 可 能 是 由 于 激素 的 药理 学 上 剂 晤 产 牛 的 
效果 。 


3.1 Meee ER 


ECRmRNA YEA AS BT. EAE RET SS SE SA. Fuji- 
wara (1993) 对 RCR 的 发 生 模 式 进行 了 详细 的 研究 ， 为 防止 其 他 省 醇 爱 体 的 干扰 ， 在 
Bth, REESE (DBR) 进行 Northem 杂交 印迹 分 析 ， 再 从 林 龄 幼虫 到 成 虫 各 时 期 
组 织 中 mRNA 的 出 现 进行 了 定量 浏 定 - 

从 烟草 天 蛾 幼虫 期 到 预 师 期 ， 在 姐 原 基 与 前 胸腺 中 MEcR 的 出 现存 在 不 同 的 模式 -. 
EHRE, SURAT 2 日 内 MEcR 的 量 很 少 ， 第 2 HWS ET, BRE (5 龄 
第 5 日 = 漫 行 第 1 日 ) 出 现 峰值 ， 在 体 壁 中 也 观察 到 同样 的 趋势 〈《Riddiford，1994)。 在 
HARTA IRD, Sh BUS E ABE eA AG A, TESE BRER BEAT F 
WE, MEcR 也 随 之 下 降 ， 但 在 出 现 低 浓 度 的 转换 时 ， 存 在 晓 皮 竺 醇 急剧 诱导 的 可 能 性 。 烟 
草 天 蛾 在 预 晴 期 前 2d 即 停止 取 食 〈5 龄 第 4 日 = W0， 漫 行 期 )， 从 WO 到 WI MER 出 现 
高 峰 ， 与 预 师 形 态 的 产生 相对 应 。 前 脑 腺 中 与 起 原 基 或 体 司 中 不 同 ， 一 口 被 诱导 以 厅 ， 
MER 的 出 现 直到 晴 期 都 不 下 距 ， 这 种 特定 的 模式 表明 前 胸腺 是 合成 毁 皮 激素 的 组 织 ， 它 
的 合成 调节 与 ECR 相 联 系 (Sakurai and Gilbert, 1990), X HROS HRY ECR HARIS 
定 模 式 相似 。 

BEA TURE, BES RES ESP, Bet aT AR DA Sh AHL MEcR BY EAE SEY 
显 下 降 ， 这 -- 变 化 与 5 龄 第 2 Hoe UE RSP A A Re ae HD 
制 。 贷 醇 类 受 体 族 中 ， 另 一 种 激素 受 体 MHR3 诱导 初期 基因 (或 初期 /后 期 ) (Palli 等 ， 
1980)， 在 体 壁 中 能 见 到 同样 的 模式 ， 市 是 MHR3 的 转录 需要 较 高 的 暗 皮 街 醇 的 诱导 。 

ECR 的 转录 是 在 赔 皮 兴 醇 低 浓 度 时 出 现 的 ， 这 在 前 面 已 经 作 了 陈述 ， 特 别 量 对 形态 
起 决定 作用 的 峰 ， 受 到 低 小 度 省 醇 的 诱导 。Riddiford 等 曾 对 体 壁 进行 培养 ， 在 受 体 峰值 
出 现时 ， 虫 体内 20- 产 基 晓 皮 责 浓度 接近 25ng/ml 的 低 值 ， 但 诱导 了 ECR 的 转录 ， 而 诱导 
MHR 转录 只 需 1/20 的 量 已 能 出 现 反 应 。 另 外 ， 对 ECR 的 转录 诱导 ，20- 羟 此 赔 皮 珊 的 员 
WOE HOWE OB BG 10 倍 。 
























































3.2 归期 


在 烟 草 天 蛾 的 翅 内 ，MEcR 在 化 肾 后 第 3 一 4 日 和 7~8 日 出 现 两 个 高 蜂 ， 在 烟草 天 蛾 
EERS 日 ， 成 鳞 细 胞 和 毛 窝 细胞 进行 分 化 ， 在 第 8 日 鳞片 形成 ， 当 第 2 个 峰 出 现时 ， 
翅 的 形态 即 告 完成 、 

Gibert PFA T HA LAK ES Pugh Be WA A 20- 闫 基 晓 皮 酮 的 浓度 变化 ， 与 MEcR 的 两 个 峰 
出 现 的 模式 是 -- 致 的 。 晓 皮 桓 由 低 浓度 开始 上 升 时 ,诱导 第 URES, HRY FRI BS 
第 2 次 转录 ,每 次 镜 皮 酮 浓度 升 高 时 都 出 志 ECR HAMARS, ARAH S MHRI 的 巍 
值 ， 随 着 赔 皮 杉 与 20- 产 基 毁 皮 柄 峰值 的 出 现 ， 先 后 出 现 两 个 MHR3 的 高 峰 。 在 后 一 个 高 
UE SLAY, ABE 20-88 Ses ae BA, AE A, 

Bb, WEA RR EY RAS OR AT, OT AGRA, AR ECR 与 
AA RHE SER 3 个 月 ， 以 后 随 灌 育 的 解除 才 出 现 ECR。 贤 因 是 滞 育 期 缺乏 PTTH, S% 
SBC A BK OFF RE TA? MEcR ASH elt SL. MRAMA AS Gk Se, FL Re 20-46 
AGL RAB GE ORG A, CO 20 FUG Re aR, ZE MER 出 现 的 情况 与 赣 灌 育 
MHH, BARA PES ECR iE, MEAS 20-A AY HA JEP RR 
个 ECR Hf AY BURT TES 24 A ERKA: 


A MRE RRS E 





4.1 SE ES OR a Hh 


WIE RAR ECR EDA 3 种 异 构 体 《Talbot 等 ，1993) ， 分 别 偷 名 为 A、B1 和 P2。 
从 气门 得 到 的 受 体 中 发 现 ， 异 构 化 发 生 人 在 N 端 A 人 人 ,区域 内， 不 同 异 构 体 与 调节 转录 有 关 ， 
它们 在 各 种 组 织 中 的 命运 玫 不 一 样 。 形 成 力 蠕 时 幼虫 组 织 或 神经 名 胞 中 Bl 型 较 多 ; 在 形 
成 成 虫 时 ， 成 虫 原 基 等 组 织 中 则 以 A 型 占 优 势 ， 不 辐 受 体育 接 或 间接 决定 组 织 分 化 的 方 
fo], FERRE APE CUE RARE) 体内 ， 有 与 DECR 相同 的 A 与 B1 型 、 说 明 几 种 
全 变态 屁 虫 中 ECRA 异 构 体 的 A 区 域 是 相同 的 - 


4.2 第 二 受 体 蛋 白 


ECR 具有 高 度 的 多 样 性 和 复杂 的 作用 倪 制 。 在 消 椎 动物 体内 ， 受 体 以 外 还 有 洗 多 其 
受 体 性 质 的 个 白 ， 相 互 之 问 形成 同 质 . 泽 休 或 异 质 二 聚 体 。 视 网 酸 受 体 的 一 种 PXR 就 是 
很 多 委 醇 类 受 体形 成 异 质 二 弗 体 的 共同 伴 借 ， 可 以 视 为 第 一 受 体 蛋 白 。 在 黄 狸 猩 果 晶 中 ， 
PXR AGP “RUSTE” (USP) 与 ECR 形成 异 质 二 聚 体 ， 们 受 体 与 二 聚 体 的 出 
现 ， 述 有 许多 复杂 的 因 了 ， 其 中 包括 受 体 的 异 移 体 和 转 有 水 于 、ECR 基因 在 染色 体 上 的 
数量 ， 以 及 与 USP 的 相互 作用 。 此 外 ， 还 有 许多 配 体 不 明 的 “孤儿 受 体 ” (orphan rece 
ptors) "Sak SARS HE RAF ALE OF, EES JH 的 相互 作用 。 这 不 但 反驳 了 任 醇 类 
爱 休 超级 基 家 族 的 结构 与 机 能 在 进化 过 程 中 的 关系 ， 同 时 也 启示 我 们 有 许多 问题 需要 继续 
深入 研究 。 其 中 包括 十 面 所 说 的 各 种 受 体 二 配 体 之 问 的 关系 和 它们 之 间 竞争 性 ， 以 及 影响 
调节 转录 的 因 于 等 等 ， 从 而 构成 了 昱 此 竺 醇 调控 牛 长 发 育 的 复杂 性 机 制 。 











WEKRE, BE AES EA (ecdysoneinduced proteins) PXB L, EEH x 
APS BHR, MEM E78. E75, E74 AK KZK 3 (DHR3) 、 烟 草 天 蛾 的 激素 受 体 3 
(MHR3) 和 758、 和 森林 天 幕 毛虫 【Neilacovomra disstria) 激素 受 体 3 (MHR3 RW) 和 
激素 受 体 (E75 RMH) (Sohi 等 ，1995)。 

Segraves 和 Woldin (1993) 首先 从 烟草 天 蛾 中 分 离 到 E75 基因 ，、 其 结构 与 果 蝇 E75 
基因 相似 ， 并 山 闭 得 异 构 体 E75B 的 cDNA, AREE (Zhou er al. 1998) 又 效 得 了 烟草 
KRH ESA 蜡 构 体 ， 与 E75B HILL, BOR E75B 缺少 -个 锌 指 ， 但 结合 区 的 核 什 酸 序列 
基本 相同 ， 只 845 位 上 C 换 在 工 , HEA SARA ARAY GmE75A (Jindra, er al, 1994) 和 
棕色 卷 叶 蛾 CfE75 (Palli et al, 1997) HEA IL, PARKIR R75A 转录 单位 只 有 16kb 
K, ERR DmE75a 中 的 1。 研究 结果 表明 烟草 天 蛾 的 E75 与 果 蝇 的 E75 有 明显 的 同 
源 性 ，A、B 两 种 异 构 体 在 幼虫 和 时 的 晓 皮 时 腹部 皮 细胞 中 都 有 发 展 ， 但 前 者 时 于 后 者 . 

SA ECR 中 已 发 现 的 3 个 异 构 体 ， 共 享 DNA MARAEA, SUR N 端 活性 
转换 区 有 差别 。 这 些 异 构 体 的 质量 和 数量 在 组 织 与 龄 期 方面 都 表 现 出 - 定 的 特异 性 ， 例 
如 ， 在 果 蝇 神经 系统 中 ， 一 个 异 构 体 控制 变态 的 发 午 ， 当 变态 过 后 义 出 现 相同 或 不 同 的 异 
构 体 。 异 构 体 及 其 在 晴 与 成 虫 发 育 中 出 现 的 时 间 都 会 影响 细胞 的 命运 ， 然 而 许多 关系 尚未 
完全 搞 清 。 


4.3 受 体 蛋 白 的 基因 调控 


以 暗 皮 答 醇 引起 摇 蚁 和 打 晶 唾 逐 巨 大 染色 体 膨 宾 的 现象 中 看 到 浇 咎 类 物质 能 直接 作用 
于 基因 ， 激 活 或 抑制 基因 的 . - 连 串 反应 ， 由 此 形成 了 最 早 的 晓 皮 激素 作用 模式 。 如 前 所 
述 ， 晓 皮 激 素 与 受 体 结合 有 选择 地 调节 秀 标 基因 - 第 1 个 反应 是 促进 早期 基因 的 转录 ， 而 
抑制 后 期 基因 的 转录 。 早 期 基因 结合 一 个 或 多 个 调节 重 岂 ， 这 些 调 节 和 蛋白 通过 抑制 录 期 基 
因 和 激活 后 期 基因 而 诱发 第 2 个 反应 ， 从 后 导致 一 系列 量 白质 的 合成 。 

近来 从 克隆 出 果 蝇 的 晓 皮 激 素 受 体 中 知道 ，ECR 作为 - :个 超级 家 族 成 员 ， 有 趣 的 尾 
ECR 459) -个 成 员 USP 形成 一 聚 体 ， 它 们 能 与 标记 的 晓 皮 借 醇和 DNA 序列 结合 。 这 些 
DNA 序列 包括 一 个 已 知 的 晓 皮 激素 应 答 央 子 。 免 疫 化 学 分 析 证 明 ECR 与 早期 和 后 期 染色 
体 脱 窒 位 点 结合 ,证 实 了 早期 Ashbumer (1973) 假设 的 作用 人 模式。 

已 发 现 的 几 个 果 蝇 等 一 些 昆 虫 晓 皮 重 醇 诱 导电 白 受 虹 皮 激素 应 答 基 因 编 码 ， 如 E75 
和 广泛 复合 体 《broad-complex，BRC) 应 答 基因 能 编码 多 个 DNAGA BI. EMMA 
发 现 了 相似 的 晓 皮 激素 诱 嘻 蛋白， 每 次 赔 皮 部 诱导 它们 的 mRNA， 这 些 mRNA 并 光 龄 期 
FATE. MH BR-CmRNA 首先 出 现在 变态 时 期 ， 从 这 - -点 看 ， 似 乎 又 存在 某 种 龄 期 特异 
te. DNA SREBRA CTR SHOR 2 个 反应 。 不 同 的 激发 和 不 同 的 结 
合 点 会 引出 不 同 的 异 构 体 ， 而 -- 个 特定 异 构 体 的 出 现时 间 就 决定 于 它 的 转录 的 长 度 和 激发 
子 对 蚁 皮 激 素 的 敏感 性 。 

县 然 一 些 转 承 因子 会 哲 时 出 现在 不 同 组 织 中 ， 甚 至 特定 组 织 的 细胞 内 ， 但 它们 并 无 组 
SURE. URN, UA 4 龄 幼虫 的 第 5 腹 节 当 类 激素 受 体 超 家 族 中 的 - -个 成 员 
MHR3， 最 先 出 现在 前 足 趾 钓 的 表皮 上 ， 然 后 在 节 问 膜 区 域内 ， 最 后 在 晓 皮 激素 出 现 高 峰 
后 12 ~15h， 为 5 龄 赔 皮 作 淮 备 时 ， 都 出 现在 黑 班 区 域 中 。 如 果 延 壕 6~8h， 这 种 情况 很 
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AG RIT HRD et E Be RAS ANTICO AS TOBE RE Ft AA Be DE 
F, WRIRMAAABREAT-RAIA, MRA ECR 结合 在 - 连 串 反应 中 激活 或 掉 
MEER 。 

据 周 保 华 等 (Zhou et al, 1998) WE, MOR AAR 4 龄 与 5 龄 皮 细胞 接触 20-98 BE Re 
AiR? 3 一 6h 即 出 现 E75ARNA 的 峰值 ， 但 以 后 24h 一 直 保 持 低 水 平 。 晓 皮 笠 醇 直接 诱 毕 了 
转 减 基因 的 表达 ，JH 在 4 龄 幼虫 皮 细 胞 提高 了 20-98 EK 10 倍 左右 。 在 
5 龄 幼虫 的 皮 细 胸中 ， 蛋 外 合成 的 换 制 剂 异 霉 素 (anisomycin) 对 诱导 无 抑制 效应 。 
E75ARNA 虽 受 20- 羟 基 晓 皮 酮 的 直接 诱导 ， 但 其 下 降 调 节 受 制 于 量 白 质 的 合成 。S He 2d 
的 幼虫 皮 细 胞 存在 JHI 情况 下 ，20- 羟 基 娆 皮 柄 的 诱导 作用 受到 抑制 ， 结 果 表 明 ，E75A 
是 保持 幼虫 表皮 细胞 所 需要 的 。 

周 你 华 等 (Zhou et al，1998) 还 报道 了 作为 转录 因 了 广泛 复合 体 (BRC) RNA, 在 
20- 状 基 晓 皮 酮 诱导 下 ， 在 烟草 天 蛾 腹部 背面 皮 细胞 中 的 细胞 内 的 表达 受到 JH SMTA a 

调控 基因 表达 的 著名 例子 是 依赖 十 晓 皮 和 华 醇 的 昆虫 表皮 黑 化 。 在 烟草 天 峨 幼 虫 赔 皮 
A, DEES A ORE FE, A BIS (DDC 基因 的 表达 ， 最 终 通 过 
DDC 的 合成 并 形成 黑色 素 (melanin) (Riruma and Riddiford, 1993), Koch (1995) 指出 ， 
鳞 翅 月 起 上 鳞片 的 颜色 生成 是 受 0RR, WR REE hE 
杷 的 色彩 型 式 中 ， 不 但 有 时 间 依 赖 性 ， 而 卫 有 DDC 的 特异 性 考 达 模式 ， 这 是 对 曦 皮 省 醉 
不 同 反应 调节 的 结果 。 

FARR (Zhou et al, 1998) 分 离 到 烟草 天 蛾 的 广泛 复合 体 (BRC) WA, 它 的 N- 
St BTB 区 域 (SARS EAR EEK) 与 果 强 的 BRC 相同 ， 作 为 转 半 因子 对 烟草 天 
蛾 幼虫 变态 发 生起 开关 作用 ， 只 有 在 20- 羟 基 晓 皮 酮 诱导 BRC 基因 得 到 表达 时 ， 成 虫 器 官 
芽 才 能 开始 存 幼 虫 体内 得 到 分 化 。 但 JH 的 存在 阻碍 20- 痉 基 赔 皮 柄 对 5 龄 幼虫 BRC 
RNA3 的 诱导 。 因 此 BRC 基因 表达 是 昆虫 变态 发 生 所 必需 的 。 这 -发 现 为 了 解 激素 阅 控 
变态 提供 了 关键 性 知识 。 当 然 ]H 如 何 阻 BRC 基因 的 表达 还 需要 进行 进 -- 步 研究 。 


4.4 受 体 抑制 剂 的 利用 


PIGE SRRZ RAE, Wing (1988) 发 现 一 些 二 茶 基 甲 酰 类 化 合 物 
(如 RH5849 和 RH5992) 能 与 ECR SEA, UATE se RR, Fa ey 
受 体 的 亲 和 性 ,干扰 受 体 的 功能 ， 并 且 诱 导 MHR WER. BWH DDC 和 幼虫 表皮 蛋白 
LCP14 的 产生 (Retnakaran et a ，1995)。 在 棕色 卷 叶 蛾 (Choristoneura fumiferana) 中 
肠 、 皮 细胞 和 脂 忠 体 中 ，RH5992 诱导 CHR3mRNA 的 表达 (Palli et a 下，1995)。 当 一 - 定 的 
EVER ASA? (brassinosteriods) AR E KRR, ESN RERE A (Kanser, 
1990)。 其 衬 当 甘 蓝 代 醇 用 于 屁 虫 活体 时 。 就 可 以 看 到 卸 制 赔 皮 的 效果 ， 这 启示 研究 者 在 
寻求 抑制 昆虫 赔 皮 的 化 合 物 时 ， 不 要 名 视 这 一 条 可 以 利用 的 途径 。 


5 结论 


通过 研究 果 蝇 中 赔 皮 潇 酶 受 体 以 及 它 的 异 构 体 ， 发 现 它 的 活性 二 于 体 需要 由 赔 皮 入 本 
诱导 的 转录 因子 ， 才 能 控制 暗 皮 和 变态 。 特 定 组 织 的 结构 基因 是 否 受 蜡 皮 泣 栈 调控， 首先 
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RTA PME ROA AR RK MRS, Me RRR ART. 
HABA TR RAKE, RT RMA, RRA TM (或 ) 作 
Fr AB ERTA Bt AR Sy SH AN FS Dd DS E, a EG 
Me AR ASE. DEES 。 

FGA GE IE ARIAS be 3 种 异 构 体 ， 这 3 ah RAHAT N- 端 自 所 不 同 ， 它 们 对 
于 基因 的 反 激活 非常 重要 。 在 组 织 中 ， 这 些 受 体 蜡 构 体 随 着 发 育 进程 的 不 同 而 改变 。 关 
此 ， 不 同 的 异 枸 体 可 能 油 控 着 森 呵 的 拢 因 ， 也 可 能 调控 同 种 基因 。 

TERIA, MEERE. 在 每 次 虹 皮 时 大 多 数 已 知 的 赔 皮 第 醇 诱导 的 转录 因子 都 会 
说 激 活 。 在 变态 时 也 至 少 有 一 种 被 激活 。 然 后 这 些 转录 因子 就 会 在 一 种 多 态 组 织 中 调控 不 
同 阶 段 的 基因 ， 并 纪 在 各 种 成 虫 组 织 的 前 体 细胞 和 器 官 劳 中 启动 而 产生 差异 。 另 外 ， 在 由 
交替 连接 或 交 蔡 启 动 时 ， 在 所 产生 的 多 种 形式 中 ， 会 发 现 锐 皮 售 醇 受 体 的 新 异 父 体 和 它们 
的 转 莹 因子 ， 从 别 会 进行 大 量 组 全 来 调控 特异 性 基因， 最 终 使 昆虫 发 生 形态 变化 完成 实 
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So 


























ASA Wigglesworth1934 年 发 现 保 幼 激素 (JH) 以 来 ， 它 就 
BOW TEBE BE AS AE EGE, AR A JH 
Fe pH APIA, ILA WUE Boungiol 和 Wigglesworth 诈 明 是 由 屁 
虫 头 部 脑 后 的 1M PA SB AY JH 已 被 分 离 并 化 学 鉴定 为 们 
半 昨 类 激素 。 现 在 知道 由 于 侧 链 长 度 或 环 氧化 不 同 ， 存 在 几 种 不 
Tet JH, ESB RMT JHO, IHL MIND, CASK 
其 他 昆虫 中 发 现 了 JH 匹 在 高 等 双 趣 日 中 存在 JH 区 双环 氧化 物 ， 
企划 晤 胚胎 和 幼虫 中 发 现 了 少量 的 甲 基 法 呢 醇 ， 它 是 JH 亚 的 直 
接 前 体 。 另 外 ， 一 些小 的 素 脂 分 子 〈 如 视 黄 素 ) 电能 模拟 这 些 天 
然 激素 的 作用 。 当 前 对 这 些 亲 脂 小 分 子 在 器 官 水 平 上 的 后 物 学 作 
内 有 较 多 的 认识 ,但 细胞 水 六 和 分 子 水 平 的 作用 还 知之 其 少 ， 例 
如， 昆虫 岗 中 为 什么 有 这 么 多 和 促 类 的 JH， 它 们 与 暗 皮 激素 是 如 
何 协调 基因 表达 的 等 。 


第 一 节 保 幼 激素 的 合成 与 代谢 


保 幼 激素 (JH) 的 化 学 结构 首先 是 由 Roller 等 在 1967 年 确 
定 的 。 他 利用 质谱 、 核 磁 共 振 和 微量 活 导 技术 , 证明 JHI (18 
RIH) AR ERK, EOF HAS RRA, A WA 
DHEN a CE BB AUP Fe oh PE AH I 7 种 有 保 幼 激 
素 活 性 的 类 似 物 (14-1). 

JHU (17 碳 -JH) Æ Meyer 等 1968 年 鉴定 出 来 的 ,J 了 HH 而 
(16 碳 -JH) 是 由 Juby 等 在 1973 FRB. JHI RAPA. B 
起 日 、 半 起 日 和 膜 姻 晶 昆虫 的 主要 JH, RP EEE JHI 
和 和 JHHEE HHAH. JHO 和 4- 甲 基 -JH I 是 看 烟草 天 出 的 卵 中 发 现 
的 -在 某 些 鳞 翅 日 雄 虫 的 咽 侧 体 中 还 能 分 刻 JH 酸 (JHAL HATE 
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图 14-1 保 幼 激 永 及 其 类 似 物 的 化 学 结构 
(a) (RMR (b) 保 幼 激 素 类 似 物 
JHA 人 和 蜡 JHAI)。 aA REE BER TE A, CHo 等 et al，1995)。 烟 草 天 娥 的 
预 师 也 能 分 泌 JH 酸 ， 在 发 育 的 成 虫 问 宜 菠 中 被 用 基 化 。 

"EAR (methyl famesoate, MF) 结构 与 JH 相似 ， 它 是 -个 万 环 氧 基 团 的 售 半 
OSA (图 14-1), FEST REM (Nauphoeta cinerea) 是 胎 中 含有 较 高 水 半 的 MF 以 外 ， 同 
时 含有 多 量 JH 芽 。 从 是 眙 中 解剖 出 来 的 唱 侧 体 ， 能 离 体 合成 MF; 然而 MF 并 不 能 取代 
JHMM., MF RENE, ASE SRR, HIERAAN (Laufer et al, 1987). 

从 光学 异 构 体 来 看 ， 环 氧 基于 的 主体 配 位 有 COR) 和 COR, LIS) WE MAE 
EFRA, FROMM RAMEE. JNM SIAL 有 相同 的 (10R) HM. JHU Cor, 
11S) 构 型 并 没有 完全 搞 清 

Richard 等 (1989) 在 高 等 冯 怒 日 昆 忠 幼虫 体内 的 环 腺 和 成 虫 的 曙 俩 体 一 心 侧 体 复合 
体 中 分 离 并 鉴定 了 《2E) -6，7; 10, 1- … 环 氧 法 呢 酯 ( 即 JHB3)。 它 足 JH 册 的 “ 环 氧 
化 合 物 ， 是 该 种 由 体内 主要 JH 产物 。 通 过 生理 学 和 生物 化 学 研究 表明 ，JHD3 的 大 然 构 








424 SWE Bey RE 


Æ 2E, 6S, 75, IOR Ze Re TUM ae OA MRS eR, Ete JH M10, 11-2 JH 
I (Gador et al, 1989). 


1 保 幼 激素 的 生物 合成 


JH BAA L 种 充满 光 曾 内 质 网 的 腺 组 胞 合成 ， 虽 有 很 高 的 合成 速 举 ， 但 并 不 贮 
存在 株 体 中 。 一 部 分 内 质 网 与 胞 膜 紧密 连接 ，J 也 由 此 通过 质 膜 进 人 腺 体 胞 外 问 隐 ， 然 后 
FAIRE, mHE JH AME (hemolymph binding protein hJHBP)， 或 与 来 自 脂肪 
体 的 载体 蛋白 相 结合 ， 将 SH 运送 到 靶 细 胞 . 

保 幼 激素 合成 的 基本 步骤 是 : DUARI RAER, 加 经 过 甲 产 友 酸 (mevallonie 
acid); 国 形 成 法 呢 基 焦 磷 酸 酯 〔〈farmesylbyrophosphate); 中 经 过 法 呢 酸 (farmesoic aicd); 
名 形成 保 幼 激素 。 

根据 JH AR BSR AYE RAE, Roller 和 Dahm (1970) WE TT ER ERK 
侧 体 一 心 侧 体 复合 体 中 JH 的 合成 起 始 步 又， 其 中 碳 肯 架 的 前 体 是 二 碳 单 位 ， 它 们 来 扫 葡 
Sie. EAM. 、 异 亮 氨基 和 苏 氨 酸 以 及 乙酸 盐 的 直接 前 体 (Brindle et al. 1988). 3 个 一 
缺 单 位 以 乙酰 辅酶 A《CoA) 结合 形式 ， 通 过 隆 促 缩合 形成 6 BAL YK 3-2-3 P H- 
=BE-CoA (HMG-CoA). HMG-CoA 被 HMG-CoA MARERA TAREA, AMRED 
需要 NADPH 作为 电子 载 休 。 该 酶 在 哺乳 动物 省 醇 类 合成 中 起 中 心 作用 。 但 无 明确 的 证 所 
RBE HMG-CoA 还 原 酶 在 JH 合成 时 的 调节 作用 。HMG-CoA 还 原 酶 合成 抑制 剂 Fluvas- 
tatin HV CAR UA SH ER CRA), BSR RP OLA RRRA, BY oe 
全 抑制 JH 的 产生 《Debernard ct al, 1994), JH 生物 合成 的 下 - - 步 是 申 产 成 栈 转 化 为 3- 异 
AHRR (OPP) IPP 异 构 化 为 3，3”- - 甲 基 丙 烯 焦 磷 酸 酯 CDMAPP). it 一步 由 
IPP 和 DMAPP 合成 为 法 呢 基 您 磷酸 紫 ， 然 后 转化 为 法 尼 醇 。 法 尼 醇 通过 脱 氛 栈 被 气 化 为 
ERRE, ARA NAD 参与 ， 然 后 帆 男 -个 脱 气 酶 进 RLAR, CE NAD. Æ 
物 合成 的 最 后 一 步 是 在 1 碳 位 上 形成 甲 基 酷 ， 在 碳 1041 位 上 环 氧化 。10，11- 环 氧化 酶 
《 单 胶 氧化 酶 》 通常 连接 在 细 胞 色素 P-450 b, BL NADPH 作为 辅助 四 了 -。 JH 生物 合成 的 
最 后 : 步 可 能 在 鳞 翅 目 昆 虫 中 会 发 生 浇 转 ， 即 由 法 尼 散 到 环 氧 法 呢 酚 再 到 JH 而 ， 与 其 他 
Bit (hA REREH) (图 14-2). 

在 生物 全 成 中 没有 明确 哪个 酶 触 步骤 起 限制 作用 ， 有 让 据 认为 限制 步 可 可 能 超过 一 个 
JE, PERRETE ARER Ao 

JHO, JHI MAJHI HERTE, MAKRHL-COA, ARO -OoA (REE 
WRAAE E) 和 2 个 乙酰 -CoA 综合 形成 长 链 ， 其 结 提 合成 高 中 状 成 酸 中 间 体 ， 这 样 
SHO 含有 3 PAPERE. JHI 由 二 个 褒 甲 凑 戊 酸 本 和 一 个 甲 差 戌 酸 栈 单位 组 成 ， 
JHI 由 一 个 高 甲状 戌 酸 酯 与 二 个 申 羟 戊 酸 酯 单位 组 成 《图 14-1)。 

果 蝇 的 JHB3 看 来 由 法 呢 酸 环 氧化 形成 ,在 6，7 和 10，11 位 上 产生 6，7 和 10，11- 
THRANE (FABE), MJETE FABE 末端 发 生 甲 基 化 。 企 埃及 仇 蚁 的 雄性 附 腺 中 ， 与 
(SC) 乙酸 酯 汰 浴 ， 合 成 放射 性 标记 的 JHI, JHS MF ABM, DE BH HH Sk AB BAL E 
AEWA RHE, FAE ME EL CH), (MC) JHIA IND Oe 
了 了 ， 它 们 来 自 L7H EH Ae CZ. ME (Borovsky etal., 1994). 
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JH 中 甲 楚 酥 的 形成 由 Tobe 和 Dratt (1974) 进行 了 详细 的 研究 。 将 烟草 天 蛾 雄 晤 长 
期 温浴 在 Grace RARP, RREMAMH S- 中 基部 分 参与 了 JH 的 申 基 栈 的 形成 ， 申 琉 
氮 酸 戌 为 体外 合成 的 原料 。 以 后 用 3- 甲 著 同 位 素 标记 的 申 硫 氨 酸 进行 了 生物 合成 试验 ， 
这 一 假设 得 到 了 证 实 。 

2 保 幼 激素 的 生物 代谢 


当 ]H 妓 放 到 血 淋 巴 中 ， 受 载体 蛋白 的 保护 和 运送 ， 间 时 并 受 酷 酶 的 代谢 调 御 ( 表 14- 
De 





表 14-1 保 幼 激素 从 合成 到 靶 细 胞 的 调控 因子 




















(HERRAR, 1995) 
ASH 部 位 济 控 因子 cre 
生物 合成 RNA RAAK 
(OLIN FA 2k) t 
(Ht Fk) E 
输 送 ae ENA BEA T ~ 
《hIUBD) ik 
a 
7 JHF) . 负 
ea 用 IDE VAR 
皮 细 胞 JHE-JHEH 负 
5 SHURE Or ae 
JHBP _ 上 
JINR H JH Stk 1 
SAL Ac RSA JHR BAA 





2.1 JH 结 合 蛋白 


洗 醉 或 昔 烯 类 等 疏水 性 激素 ， 在 血 淋 巴 中 依靠 载 休会 白 送 到 划 细 胞 、 杖 水 性 很 高 的 
JH 能 和 亲 和 性 很 高 的 血 淋 巴 结合 蛋白 《hJHBP) 结合 ,对 JH 具有 输送 和 保护 作用 ， 
hJHBP 中 有 -KARITA FRE 200X 103u 以 上 ， 以 JH 于 为 结合 对 象 ， 在 昆虫 血 淋 乌 
中 较为 常见 。 另 一 类 属 低 分 子 的 分 子 量 (3035) x 103u 以 上 ， 这 些 hJHBP 具有 光 亲 和 
标记 而 容易 鉴别 ， 主 要 在 鳞 想 日 屁 虫 血 淋 巴 中 。 随 生物 化 学 和 分 子 生 物 的 进步 ， 鳞 翅 日 兰 
虫 的 hJHBP 已 经 得 到 提纯 ， 确 定 了 N- 端 氨基 酸 的 序列 。 

A eK SR AHF BCA) HBP 的 全 基因 序列 尚 末 完 全 测定 ， 部 分 片断 中 就 发 现 53% 
的 柏 问 性 。 作 为 JH 的 载体 ， 与 机 能 相同 的 哺乳 类 和 蛋白质 相 比 ， 它 的 保守 性 较 低 。 另 外 ， 
抗体 反应 的 交叉 性 也 较 低 ; 在 昆虫 中 ， 因 种 类 之 间 素 缘 关 系 相差 很 大 ， 在 今后 研究 昆虫 进 
化 时 ， 从 BJHBP 的 结构 与 序 刚 中 可 以 得 到 很 多 进化 有 关 的 信息 。 

HJHBP 在 血 淋 巴 中 的 机 能 是 : 中 运送 JH ARA: ORP JH 不 被 酶 分 解 ，@ 防 目 
非特 异性 吸附 〈Tromell，1992)。 从 咽 便 体 分 说 的 JH 可 以 与 HBP 充分 结合 。hJHBP 在 
血 淋 巴 中 浓度 高 达 2 一 12pmol， 而 JH 的 浓度 上 只 有 2~ 12nmol， 它 与 HJHHP 的 亲和力 Kd= 
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1 一 10nmol。 因 此 ，jJH 在 血 淋 巴 中 都 以 结合 状态 存在 。 血 淋巴 中 JH 由 被 动 运输 通过 靶 细 
胞 的 膜 。JH-NJHBP 复合 体 和 胆 任 醇 一 受 体 复合 体 一 样 ， 在 细胞 表 而 如 何 被 受 体 识别 ? 是 
今后 值得 深入 研究 的 问题 。 


2.2 党 体 与 代谢 


hjHBP 将 JH 运 到 靶 细 胞 ， 如 益 醇 类 激素 相似 ， 通 过 胞 腊 到 核 内 受到 受 体 基 因 的 调控 
(Riddiford，1994)。 在 脂肪 体 和 皮 细 胞 等 诱导 JH 反应 的 细胞 质 或 核 内 ， 有 亲 和 人 性 高 的 蛋 
白质。 了 解 受 体 结构 ， 对 十 了 解 作 用 机 能 及 其 调控 是 十 分 必要 的 。 以 烟草 天 蛾 幼虫 表皮 为 
Sl, JH 光 亲 和 性 标记 可 以 揭示 JH 结合 蛋白 的 性 质 ， 它 的 蝇 白 基因 已 经 得 到 上 克隆， 它 的 
mRNA 和 蛋白 质 出 现 的 模式 与 核 内 结合 蛋白 的 模式 有 微妙 的 差别 。 

AS, SBR TH 作用 于 细胞 膜 水 平 上 ， 使 蛋白 激酶 《PKC)》 活化， 尤其 是 Nat / 
K ' -ATP 酶 被 活化 ， 最 后 出 现 细胞 体积 的 变化 。 在 黄 猩猩 果 蝇 的 性 附 腺 中 , JH 也 使 PKC 
活化 《Yamamoto et al., 1988). PKC 的 活性 和 GG- 蝇 白 共 同型 受 体 都 受 -蛋白 和 磷 深 化 
酶 的 介 导 。 但 分 子 水 平 上 由 于 细胞 表 向 JET 受 体 的 研究 比较 困难 ， 因 此 发 展 较 晚 。 近 年 
来 光 亲 和 性 标记 的 使 用 ， 已 发 现在 飞 蝗 的 卵细胞 驱 上 存在 受 体 。 根 据 - 些 特异 标记 的 恒 白 
质 ，JH 的 作用 水 平日 前 发 现 全 少 有 核 内 与 细胞 表面 2 种 ， 同 时 也 反映 出 JH 作用 过 程 中 信 
息 系统 是 很 复杂 的 - 

报 标 细胞 对 JH 的 识别 与 JH 利 hJHRP 结合 有 关 。 血 淋巴 中 的 JH 与 hjHBP 形成 复合 
体 ， 在 靶 细 胞 上 有 识别 这 种 复合 体 的 特别 受 体 。hJHBP 的 抗体 阻碍 JH 的 作用 ， 其 作用 机 
制 有 待 进 - - 步 研究 。 


2.3 代谢 途径 


JH 在 血 淋 巴 及 细胞 内 的 浓度 .在 生物 合成 与 代谢 的 2 个 水 平 上 调节 ，JH A K 
醇 类 激素 的 作用 有 很 大 的 影响 ， 在 昆虫 各 生长 阶段 ，]H 浓度 受到 严格 的 调控 ，JH 的 代谢 
®t ER JHA (HE) 与 JH 环 氧 水 化 酶 (FTHEH) 进行 调节 的 ， 代 谢 结果 生成 无 
活性 的 JH- 酸 或 JH- 二 醇 《 图 14-2)。 

保 幼 激素 滴 度 受 合成 和 降解 的 平衡 洞 节 ,降解 作用 使 JH 滴 度 在 合成 没有 全 部 停止 时 
保持 低 水 平 。 例 如 在 二 点 蜂 蜂 末 给 幼虫 后 期 ， 曙 侧 体 活性 下 降 时 ， 在 血 淋 巴 中 有 很 高 的 
JH ATE (Hoffmann et al，1995)。 另 外 ， 代 谢 还 与 贱 类 的 水 解 、 环 氧化 物 的 其 基 化 ， 
以 及 氧化 和 力 合 有 关 。 血 淋巴 中 基本 的 降解 路 线 是 酯 酶 的 水 解 ， 但 在 组 织 中 还 存在 其 他 降 
解 路 线 。 

Hanzlik 等 (1989) HAR TH ZERO (H. virescens) 幼虫 编码 JH ARRAY CDNA 片段 ， 
据 Schelling Hl Jones (1995) TIE, PARRE JH 酯 酶 基因 编码 一 个 2.8kb 的 转录 本 ， 
它 的 丰盛 度 受 JH 的 诱导 。 

TURE PARRA HE 〈 离 体 情况 下 ) 常常 超过 jH 的 合成 ， 至 少 存 一 些 昆虫 中 它 
对 JH 滴 度 调节 起 到 反 相 调节 作用 。 一 般 情 况 下 血 淋 巴 中 酯 酶 活性 很 高 ， 能 使 JH 水 平 得 
到 下 降 ， 然 而 在 很 多 昆虫 中 ， 在 发 育 与 牛 殖 时 其 降解 有 -… 定 的 时 间 特 异性 。 
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图 14-2 JH 的 合成 与 代谢 途径 《括号 内 数字 示 合成 步骤 ) 
CAA HUE Schooley 43 Hammock, 1995) 


2.4 保 幼 激素 结合 蛋白 的 保护 作用 


在 血 淋 巴 中 ,， JH 结合 到 JH 结合 蛋白 GHBP) 上 ,对 JH 在 血 淋 巴 中 维持 其 滴 度 和 
分 布 是 决定 性 的 。 在 飞 蝗 中 结合 的 和 游离 的 JH 比例 是 2000:1。 在 血 淋 巴 中 几乎 所 有 的 
JHIA JHEP 结合 ， 这 种 结合 对 保持 ] 五 填 不 受 血 淋巴 酯 酶 的 降解 是 很 重要 的 。 在 鳞 起 
目 昆虫 血 淋 巴 中 也 鉴定 出 了 高 分 子 量 高 亲和力 的 JHBP (King et al，1992)。 在 太平 洋 折 
MEERA 个 生殖 周期 中 ，JHEBP Sm PRE ER BA. SP RE JHRP 
不 影响 咽 侧 体 在 离 体 时 合成 与 释放 ]H， 血 淋巴 JH 酯 酶 活性 也 不 受 外 源 性 JHBP 的 抑制 。 
脂 蛋 白 可 专 一 性 抑制 JH ABATE, (SPR BA. JH ES AeA JHBP 结合 
而 不 受 酯 酶 的 降解 ， 这 古 出 于 酶 的 直接 保护 以 及 基质 的 竞争 造成 的 。 在 太平洋 折 起 嫌 中 ， 
在 卵黄 原 蛋 白 发 后 时 脂 蛋 白 随 细胞 发 育 而 减退 ，JH 结合 蛋白 也 会 随 之 减少 ， 这 与 脂 类 进 
ANHA X 
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Debernard 和 Couilland 及 其 同事 们 (1994) 研究 了 雌性 蝗虫 中 3H 标记 的 10R- 昌 的 代 
谢 。 在 离 体 试验 中 JHM 酸 一 醇和 -种 未 知 化 合 物 成 为 JH 降解 的 主要 产品 ， 在 摘除 咽 侧 体 
过 后 ， 当 标记 的 王 注 射 到 屁 体 内 时 ,HH 标记 的 TH 很 快 消失 ，JH 的 代谢 速率 也 大 大 下 降 。 


2.5 保 幼 激素 醋 酶 


RAR) BI, hBi HARARE TAN ERE RE, JH 的 完全 缺乏 是 必要 条 件 ， 
这 时 ，JH 的 生物 合成 停止 ， 血 淋巴 中 JHE 的 浓度 人 上升， SRE RAER R RTR A JH 
被 分 解 。 非 特异 性 酵 酶 分 解 游离 的 JH; {4 h HEP fi fh JH RRE, JHE 对 JH 的 特 
HER, IAE JHBP 结合 的 JH (Hammock, 1985). 1981 年 Coudron 等 分 离 到 烟 芽 
BURN JHE, i, RRA O, WAT JHE 的 重要 性 。 通 过 点 峰 烟 丁 夜 蛾 
的 JHE 基因 ， 解 析 了 氨基 酸 序列 ， 一 般 酯 酶 具有 丝氨酸 酯 酶 特有 的 丝氨酸 、 组 氨 酸 、 天 
门 冬 酰 氨 等 催化 三 分 体 (catalytic triad)， 在 JHE PRAM, WAR CAN, IRE 
氨 酸 凑 基 栈 酶 ， 由 此 进一步 搞 清 了 酶 反应 机 制 。 

末 龄 幼虫 期 一 些 因子 阻 碑 JHE 的 活性 ， 如 有 机 磷 阻 害 剂 或 过 渡 状 态 类 似 物 (transition 
state analoy) 阻碍 幼虫 JHE 的 活性 ， 使 它 在 幼虫 体内 不 能 完全 分 解 ， 造 成 幼虫 不 化 里 而 继续 
取 食 ;相反 在 不 存 JHE 时 ， 给 幼虫 投 闻 JHE， 幼 虫 赔 皮 后 12~14h，JH 作用 消失 而 进入 表皮 
黑 化 临界 期 。 在 幼虫 暗 皮 30h 前 后 ， 血 淋巴 中 通常 还 存在 JH， 若 摘 去 咽 侧 体 ， 晓 皮 后 表皮 
就 迅速 积累 黑色 素 而 黑 化 。 在 此 临界 期 注射 JHE， 暗 皮 后 幼 虫 发 生 黑 化 的 效果 非常 明显 。 表 
明 J 是 在 黑 化 临界 期 被 JEE 分 解 ， 可 见 JHE 的 适时 出 现 ， 对 幼虫 的 正常 发 育成 映 至 关 重 要 。 

IMRE F JH 是 与 JHBP 结合 而 存在 的 ，JHE 能 识别 JH-hJHBP 复合 体 ，JH 从 复合 
体 中 游离 出 来 溶 人 血 淋 巴 中 ， 青 由 JHE 消除 JH。 


2.6 JH 环 氧 水 化 酶 


J 理 酷 基 以 外 的 官能 团 是 环 气 基 团 。 它 是 JH 环 氧 水 化 酶 《JHEH》 的 报 标 ， 代 谢 产 物 
是 没有 生物 活性 的 JH 二 醇 。JHEH 与 JHE 不 同 ,不 存在 于 血 淋 巴 中 ， 主 要 分 布 在 细胞 
内 ，JHEH 有 膜 结合 型 与 胞 质 内 可 溶 型 两 种 ， 酶 活性 低 于 JHR， 在 昆虫 体内 的 重要 性 因 昆 虫 
种 不 同 而 异 。 至 今 叭 一 定性 和 提纯 的 是 烟草 天 娥 孵 中 50 x 10°u 的 膜 结合 型 JHEH， 这 种 膜 蛋 
白 是 用 JH 的 光 亲 和 性 标记 鉴定 的 ， 对 JH 有 很 高 的 基质 特异 性 ， 对 ]H- 酸 亲和力 很 低 ， 在 
HHBP 存在 时 ，JH 酸 作为 基质 参与 里 期 代谢 。 对 于 JHPH，JHPBP 对 JH 间 样 有 保护 作用 ， 而 
] 于 酸 不 与 JHBP 结合 ，JHEH 使 之 成 为 JIf 酸 二 醇 。 在 细胞 内 JHEH 也 能 分 解 与 JHEP 结合 的 
JHo 本 的 代谢 产物 以 JH 酸 与 HH 酸 二 醇 为 主 ， 这 一 代谢 途径 通过 加 水 分 解 使 环 氢化 基 团 开 
Ro JHE 使 水 分 解 产 生 的 THAR RRS te, BOY JHA EA JHFH 的 参与 。 
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| 对 生长 发 育 与 变态 的 调节 
保 幼 激素 Javenile hormone) 这 一 名 称 的 来 历 就 是 它 能 阻 断 若 息 发 生变 态 ， 不 使 其 成 
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为 成 虫 ， 或 不 使 肾 变 成 成 虫 。 作 为 一 种 生长 激素 ，JH 控制 生命 环节 中 若干 位 点 ， 在 生长 
变换 途径 中 起 开关 作用 。 在 这 种 凋 变 生长 的 开关 控制 中 ， 很 多 作者 指出 ， 尼 里 组 织 采 取 对 
不 同 浓度 的 JH 产生 应 答 的 方式 来 完成 复杂 的 调控 作用 。 通 过 对 晓 皮 和 变态 调控 的 研究 ， 
发 境 在 全 变态 昆虫 中 变态 是 在 JH 滴 度 连续 下 降 时 发 生 的 ， 在 幼虫 期 会 有 高 浓度 的 JH， 化 
REET TH ERN ERREK, RARR JH, RT JH 可 能 用 浓度 依赖 方式 作用 于 不 连续 
发 育 的 临界 期 。 变 态 昆 虫 只 在 JH 敏感 时 期 ， 基 因 表达 发 生 改 变 。 通 常 在 临界 期 存在 TH 
就 关闭 癌 下 步 发 育 的 开关 ， 继 续 保 持原 来 发 育 状态 ， 如 昌 在 临界 期 不 存在 JH， 基 因 表达 
发 生变 化 ， 屁 虫 进入 新 的 发 育 途径 。 在 JH 敏感 期 ，JH 的 真正 滴 度 是 在 阐 值 上 下 波动 。 在 
半 变 态 昆 虫 的 变态 中 ， 幼 虫 每 个 龄 期 部 存在 JH 敏感 期 ， 当 时 JH 滴 度 常常 在 阔 值 以 上 。 
在 末 龄 幼虫 期 ， 咽 侧 体 合成 JH 关闭 ，JH 降 至 敏感 期 阔 值 以 下 ， 从 而 开启 幼虫 到 成 虫 的 转 
MIX (Hoffmann et al., 1995), 

在 全 变态 昆虫 的 林 龄 幼虫 期 铂 感 期 缺乏 保 纺 激 素 ， 结 果 使 晴 的 特征 得 到 发 育 。 在 晴 
期 ，JH 的 缺乏 时 就 激发 成 虫 发 育 。JH 的 主峰 是 在 化 星之 前 ,与 JH 敏感 期 出 现 相 -- 敏 。 
当 旺 向 成 虫 转化 时 ， 成 虫 器 官 菠 的 开关 受到 控制 。 这 样 ， 在 林 龄 甸 虫 期 内 有 两 个 连续 的 
JH 敏感 期 : 第 1 个 JH 敏感 期 ， 变 态 和 时 不 需要 JH， 打 开 皮 细胞 的 幼虫 一 师 发 育 的 开关 ; 
第 2 个 JH 敏 感 期 存在 TH， 当时 成 虫 器 家 菠 朝 着 旺 的 方向 发 育 ， 但 阻止 向 成 虫 发 育 。 进 人 
SERRA AB, JH 又 进入 缺乏 期 ， 这 时 神经 系统 发 生变 化 ， 成 虫 表皮 开始 沉积 ， 脂 肪 
体重 建 ， 孝 肌 发 育 ， 体 壁 肌 衰 退 ， 最 重要 的 是 获得 生殖 能 力 ， 所 有 这 些 变化 原本 都 受 JH 
的 阻 断 ， 这 时 随 着 JH 阻碍 作用 的 消除 而 完成 变态 (Kumaran, 1990). 

J 了 对 体 壁 细胞 的 影响 是 自主 的 ， 独 立 于 其 他 相 邻 的 细胞 。 如 果 将 JH 点 滴 到 表皮 的 骨 
化 区 域 ， 只 阻止 下 方 的 细胞 不 能 完成 变态 ， 其 他 则 不 受 影 响 。 过 去 根据 这 原理 用 大 蜡 量 进 
行 JH 生物 测定 。 

J 百 控制 变态 的 分 子 机 制 中 ， 与 作 醉 激素 有 相似 之 处 。 即 通过 基因 组 之 间 的 相互 作用 ， 
诱导 基因 特异 性 转录 。J 百 阻止 鳞 妃 目 幼虫 某 些 蛋 折 基因 的 转录 。JH 对 细胞 活性 的 调 变 机 
制 必然 道 过 JH 受 体 ， 也 就 是 昆虫 J 日 结 台 蛋 白 (Wyatt et al, 1992), MWY h pe aH 
WRA JH 结合 蛋白 已 被 克隆 和 测序 ， 它 作为 -个 可 能 的 受 体 ， 并 不 属于 已 知 的 核 内 受 体 
超级 家 族 ， 目 前 只 作为 功能 上 的 推测 。 另 一 些 核 内 结合 蛋白 《Mr，31X10Fu), BAA ME 
$ (Melanoplus sanguinipes) 雄 虫 生殖 组 织 中 分 离 得 到 ， 利 用 光 亲 和 性 的 TH 类 似 物 ， 可 进 一 
步 鉴定 出 JH 结合 蛋白 和 JH 受 体 。Pngelmann (1995) 从 另 -- 些 靶 标 组 织 中 分 离 到 JH Sed, 
EE OR UR E R JH 受 体 首先 出 现在 来 龄 若虫 体内 ， 这 是 一 种 高 亲 和 性 JH 结合 蛋 
自 ， 分 子 量 他 x10*u， 通 过 它 诱导 卵黄 原 蛋白 的 合成 。 昆 虫 体内 JH KERRE F 
BAAR? IA 的 存在 与 浓度 变化 ， 而 县 也 依赖 于 组 织 对 激素 的 敏感 性 。 当 新 的 J 百 受 体 合成 
以 后 ， 组 织 的 敏感 性 会 发 生变 化 ， 这 种 不 同 细胞 中 对 JH 的 应答 类 型 是 在 胚胎 中 决定 的 。 


2 ”对 生殖 和 级 型 的 调节 


JH 对 生殖 腺 的 效应 最 早 是 由 Wigglesworth (1936) 在 吸血 暑 中 观察 到 ， 他 的 实验 表 
明子 咽 侧 体 在 变态 之 前 的 功能 。JH 产生 在 瞧 性 成 虫 中 ,刺激 卵 的 成 熟 ， 在 维 性 中 促进 附 
腺 的 发 育 。 相 反 ，JH 在 变态 前 阻止 变态 有 关 的 基因 的 表达 。 以 后 的 研究 表明 ， IR 
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内 ，JH 在 不 同 水 平 上 影响 名 的 产生 ,调节 卵黄 原 蛋 白 的 发 生 ， 并 将 其 摄 入 生长 中 的 卵 母 
细胞 内 ; 在 雄 虫 体内 凋 节 精子 发 生 和 无 核 精子 的 产生 ， 在 个 体 发 育 时 虽然 不 出 现形 态 变 
化 ,但 影响 到 性 腺 的 基本 功能 。 卵 黄 发 生 于 脂肪 体 中 ,但 在 果 晶 和 其 他 高 等 双 翅 目 昆 虫 
H, REAME JH 真 接 作用 于 Vg 基因 ， 进 行 特异 性 转录 。Engelimann RH. JH 
在 竞标 细胞 质 与 核 内 与 特异 性 受 体 结合 ， 随 后， 这 些 激素 受 体 复合 体 被 Vg 基因 上 的 特异 
TE DNA 序列 所 识别 ， 从 而 启动 转录 。 

JH 对 脂肪 体 中 卵黄 原 蛋 白 合成 的 影响 并 不 是 万 能 的 ， 它 不 影响 部 分 鳞 翅 目 和 窜 蜂 的 
久 黄 合成 。 在 黄 狮 猩 果 蝇 中 和 其 他 双 即 目 中 卵 的 产生 或 多 或 少 是 连续 的 ， 在 这 些 种 内 ， 饥 
ERREX Ve 合成 起 更 重要 的 调控 作用 〈Hagedormn，1976)。 二 点 妖 蜂 的 JH 不 完全 调控 
Vg 的 产生 ， 只 影响 Vg 的 合成 量 ， 去 咽 侧 体 的 歇 虫 仍然 能 产 一 定数 量 的 卵 。JH 的 类 似 物 
如 hydroprene methoprene 和 fenoxycarb 能 使 去 咽 侧 体内 虫 恢 复 Vg 的 合成 和 卵 的 产生 
(Hoffmann et al., 1996). 

所 有 民 忠 通过 孵 巢 的 小 泡 细胞 摄 入 Vg， 在 煞 母 细胞 内 沉积 Vn, EE, E 
MEERA Vg 受到 抑制 ， 而 施用 JH 能 恢复 Vg 的 摄取 。 在 吸血 暑 中 JH 对 滤 泡 细 跑 的 基 
本 功能 是 在 质 膜 水 平 上 发 挥 作用 的 ， 并 受 Na' /K‘-ATP 酶 系统 和 和 蛋白 激酶 C 的 介 导 (Se 
val and Davey, 1993). 使 用 JH UJG, WEM BYE RE, A BS BR, BA Vg 
的 摄 入 存在 受 体 的 调 变 作用 。 

Z JH 影响 的 第 3 种 器 官 是 雄性 生殖 附 腾 (MARG), MARG 上 存在 膜 受 体 ，JH 在 膜 
水 平 上 起 作用 。 飞 蝗 的 MARG 与 吸血 晴 中 孵 梨 滤 泡 情况 相似 ， 在 胞 内 存在 JH 结合 蛋白 
(Wyatt et al. ，1994)。 在 附 腺 内 JH 还 受 JH 酯 酶 的 代谢 调控 (Braun and Weatt, 1995), 

JH 的 其 他 效应 是 对 社会 性 昆虫 (如 蜜蜂 、 胡 蜂 和 白蚁 ) 级 的 化 分 和 群体 的 形态 分 化 
定向 。JHH 对 社会 性 昆虫 级 的 决定 通过 不 同 的 发 育 途 径 完成 ， 同 时 也 存在 神经 激素 和 晓 皮 
和 省 醇 之 问 的 相互 作用 。JH 诱 导 蜂王 的 发 育 ， 它 是 一 种 “蜂王 形成 ” 剂 。 在 蜜蜂 中 外 源 性 
激素 首先 刺激 咽 侧 体 中 JH 的 会 成 ， 随 后 高 水 平 的 JH RE A, BR h Pee we i 
Be, ZETA Sse a eR, ATA AEE AT DNA 而 调节 基因 转录 ， 使 其 朝 蜂 
王 途径 发 育 (Rachinshy and Engels, 1995). 

多 型 现象 不 但 存在 于 社会 性 昆虫 中 ， 而 且 也 存在 于 其 他 昆虫 中 。 例 如 蝗虫 、 蚜 虫 和 鳞 
起 目 民 虫 ， 多 型 性 与 季节 变化 相 联系 ， 或 受 环境 因子 的 影响 。 蝗 虫 ， 黏 贝 和 地 老虎 存在 单 
生 和 兹 生 的 差异 。 单 生 的 蝗虫 体 色 是 绿 的 ， 而 豪 生 的 是 黄色 的 ， 巢 卵 小 而 翅 型 大 ， 单 生 昨 
师 比 来 生 的 以 较 高 的 JH 滴 度 影响 型 的 变化 。 飞 蝗 体 壁 在 JH 诱导 下 绿色 消失 ， 但 绿色 不 
是 单 生 的 唯一 特征 ，JH 调控 绿色 也 并 不 意味 控制 多 型 性 的 其 他 特征 。JH 对 蚜 忠 的 作用 是 
PRE DEE RS ORI (Hardie, 1995), 

RENE Sh, FER AE, HUAFA, RR ER ON 
阶段 。 幼 虫 沿 育 常常 产生 于 短 光 照 下 ,诱导 体内 的 高 水 平 JH 滴 度 ， 阻 目 了 变态 的 发 生 ; 
成 虫 潜 育 也 发 生 在 短 光 照 下 ， 咽 侧 体 活性 受 抑制 ，JH 滴 度 下 降 使 性 腺 发 育 停止 。 


3 ”对 胚胎 的 作用 
正如 以 上 讨论 的 ，JH 的 作用 一 般 发 后 在 胚胎 发 育 的 最 后 时 期 ， 由 于 新 巷 成 的 咽 侧 体 
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的 分 泌 作 用 ,对 1 龄 幼虫 表皮 的 产生 和 肠 道 的 止 常 发 育 部 很 重要 。 其 他 组 织 的 器 官 发 生 基 
否 受 此 影响 ， 还 不 十 分 清楚 。 蝗 虫 的 IH 在 早期 由 具有 ]HH- 结 合 蛋 白 的 浆 膜 产生 ， 但 它 在 
当时 有 何 作用 并 没有 测定 过 (Hoffmann, et, al, 1987). 

EREE (Achaet domesticus) 和 烟草 天 蛾 的 胚胎 发 育 刚 开始 时 ，JH 酷 酶 活性 很 高 
《然后 下 降 到 低 水 平 )， 这 就 使 孵 解除 了 母体 JH 的 影响 ， 而 能 进行 正常 发 育 。 在 峻 成 虫 的 
卵子 发 生 期 ,或 新 产 的 卵 )， 用 高 剂量 的 JH 或 JH 类 似 物 (JHA) 处理 就 能 阻止 胚胎 的 
EX RA. MRT, “RAR, EP ERAS. TEA 
LURE (Pyrrhocoris apterus) HEIN RR ZL (WAERM), JH IMEN IR EEH RER 
为 有 效 ， 但 作用 的 方式 还 属 未 知 。 相 反 , 刚 产 的 卵 用 JH TE, PELRA Sa 
向 闭合 和 豚 动 方面 的 缺 椰 。 红 晴 胚 的 失调 是 由 于 桨 膜 中 某 些 细胞 顶端 徽 丝 带 没有 形成 完 
全 。 徽 丝带 对 于 推动 且 动 有 重要 作用 。 同 样 ， 器 宫 发 生 的 各 个 方面 会 受到 破坏 〔 如 红 蟒 神 
经 索 的 缩短 )。JH 引起 这 些 不 正常 发 育 的 作用 机 制 仍 不 清楚 。 在 处 理 过 的 吸血 晴 的 孵 中 发 
现 有 特异 重 自 的 分 化 ,但 与 胚胎 发 育 有 何 关 系 也 不 清楚 。 


4 ”对 细胞 定型 的 调节 


JH 在 幼虫 期 的 重要 作用 是 阻止 变态 的 发 生 。 这 种 作用 在 每 次 旷 皮 时 都 存在 。JH 必须 
在 晓 皮 激素 刚 开始 上 升 时 出 现 ， 才 能 保持 细胞 的 幼虫 特征 。 在 后 期 即使 有 JH， 也 不 再 出 
现 幼 虫 变态 的 赔 皮 。 在 幼虫 的 末 龄 期 ， 当 JH 水 平 很 低 或 没有 时 。 细 胞 发 生变 态 。 这 些 变 
化 并 不 是 在 所 有 组 织 中 同时 发 生 的 ， 也 不 同时 发 生 在 每 个 组 织 的 所 有 细胞 中 ， 所 以 在 变态 
的 关键 时 期 ， 如 果 有 外 源 JH 存在 ， 就 会 导致 出 现 兼 上 幼虫 和 成 虫 特征 的 电 体 。 鳞 起 中 民 
虫 的 成 虫 器 官 菠 首 先 发 育 ， 然 后 形成 新 的 表皮 ， 接 着 幼虫 组 织 在 变态 时 凋 立 。 皮 细胞 的 变 
化 和 色素 沉积 随 虫 体 的 位 置 和 体 节 内 发 生 的 时 间 而 异 。 同 样 ， 内 脏 器 官 如 肠 、 肌 肉 、 丝 腺 
和 神经 系统 都 按 特定 的 模式 发 生 。 

这 些 定型 变化 的 发 生 经 常 是 〈 但 并 非 总 是 ) 在 JH 不 存在 时 出 现 的 ， 它 与 蚁 皮 激 素 滴 
度 的 微小 波动 有 关 。 大 多 数 研究 还 未 证 实 赔 皮 激 素 对 这 些 变 化 的 作用 实质 。 烟 草 天 出 腹部 
表皮 的 溶 离 宕 明 ， 低 水 平 20- 关 基 赔 皮 酮 对 其 发 生 晴 的 定型 变化 是 必须 的 ， 间 样 ， 在 离 体 
的 腹部 注 人 晓 皮 激素 也 显示 出 激素 对 天 蛾 肌肉 和 神经 系统 的 定型 变化 是 必须 的 。 

Kremen (1989) 经 过 -系列 细致 研究 认为 ， 峡 嵌 (Preis coenia) 皮 细 胞 的 定型 变化 
开始 于 每 个 体 节 的 某 些 集中 点 ， 并 需要 有 细胞 间 联 系 。 当 这 些 定型 变化 发 生 的 时 候 ， 在 最 
后 赔 皮 的 这 时 段 内 ， 存 在 的 赔 皮 激 素 的 滴 度 的 微小 变化 ， 因 此 ， 很 多 作者 假设 TH Re 
过 胞 间 联 系 导致 蜂 的 定型 ， 但 这 种 说 法 与 细胞 的 自主 性 发 生 的 假设 存在 矛盾 。 外 源 滞 素 会 
延迟 或 中 止 这 种 进程 ， 甚 至 阻止 这 些 变 化 。 由 于 外 源 赔 皮 激素 能 引起 昆虫 提早 暗 皮 ， 但 对 
蜂 定 型 的 时 间 模式 没有 影响 ， 这 些 作者 认为 ]H 降低 就 足以 引起 定型 变化 ， 对 于 这 个 假设 
的 关键 件 试 验 是 测定 幼虫 皮 细胞 在 离开 激素 时 ， 它 能 理发 生变 态 定型 以 及 形成 师 的 表 政 ， 
但 这 些 工 作 还 没有 进行 下 去 。 

从 幼虫 的 单个 组 织 来 看 ，JH 调节 龄 期 特异 性 基因 在 幼虫 期 和 变态 时 表达 。 幼 虫 期 JH 
的 存在 使 赔 皮 激素 抑制 赔 皮 期 间 基 因 的 表达 ， 但 并 不 使 它们 长 期 受到 捉 制 ， 当 赔 皮 激素 消 
RRP, ERREGARRIA MEREST, MERKE 不 存 硅 时 发 生 作用 ， 原 有 
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的 幼虫 特异 性 基因 被 彻底 抑制 。 这 时 ， 新 的 幼虫 利 成 虫 的 特异 性 基因 得 到 志 达 。JH 不 存 
在 时 低 浓 度 晓 皮 激素 即 能 发 生 作用 。 

皮 细 胞 形成 表皮 ， 并 发 生 色素 沉积 。 这 种 变化 决定 于 和 蛋白质 的 沉积 及 其 与 几 丁 质 的 相 
互 作用 。 在 匀 皮 期 或 蜡 皮 问 期 ， 不 同 结构 的 表皮 需要 有 不同 的 和 蛋白质。 如 异 右 比 天 蛋 那 
样 ， 龄 期 特异 性 去 皮 是 在 保留 旧 的 和 产生 新 的 特异 蛋白 之 问 镰 髓 形成 的 - 


4.1 烟草 天 晤 幼虫 表皮 基因 表达 的 调节 


烟草 天 蛾 的 表皮 一 直 是 研究 JH 变态 发 生 的 细胞 和 分 子 基础 的 最 好 材料 ， 这 种 去 皮 在 
离 体 与 活体 条 件 下 ， 对 激素 的 调控 作用 均 有 上 反应。 有 JH 时 ， 用 20-783 i AR k IE 
胞 ， 存 暗 皮 激素 影响 消失 后 形成 新 的 幼虫 表皮 ; 没有 J 日 时 ， 则 形成 晤 型 的 定向 变化 ， 然 
后 形成 是 的 表皮 。 目 前 ， 已 有 几 种 幼虫 表皮 基因 被 分 离 出 来， 并 进行 了 它们 的 激素 调控 的 
饶 究 。 这 些 研究 使 人们 对 JH 作用 的 细胞 基础 有 更 深 的 了 解 ，Riddiford (1994) 作 了 以 下 
的 简要 总 结 。 


4.1.1 LCP14 


LCPI4 基因 编码 -种 14 x 10?u 表皮 蛋白 ， 都 在 每 个 幼虫 期 表达 ， 但 晓 皮 时 除外 。 皮 
细胞 在 没有 JH 时 ， 对 低 水 平 赔 皮 激素 发 牛 反 应 ,在 取 食 的 最 后 变 成 肾 的 时 候 ， 
LCP14mRNA 消失 ， 在 变态 期 或 变态 后 不 青 出 现 。LCPHmRNA 出 现在 4 龄 幼虫 的 皮 细 胞 
中 ， 在 离 体 条 件 下 ， 着 用 20- 状 基 蜡 皮 酮 处 至 则 很 快 消失 。 如 果 用 20- 产 基 晓 皮 关 处 理 时 
细胞 内 已 经 有 JH 存在 ， 则 20- 羟 基 晓 皮 酮 消失 一 段 时 间 后 。LCP14mRNA 会 再 次 出 现 。 
20- 关 基 哎 皮 酮 的 这 种 挤 制 作用 需要 有 蛋白 质 的 合成 ， 吕 能 是 一 种 暗 皮 激素 诱导 转录 因 
fe 











AE BB TE SS RRA AO RE E De Ge EY JH ERE. 20-8 RE e a l 
这 种 基因 的 表达 。JH FEN, RHRAREM AMAR MM AWA SI, Bw 
Rs. WAH, SAM RMA, BAT, RRR JH AE 
身 ， 或 者 调节 ECR BUR Se RSF He RT AYP RARR PR AH, 


4.1.2 LCP14.6 


LCP14.6 基 因 编 码 14.6 x 103u 幼虫 表皮 蛋白 ， 该 基因 有 不 同 的 发 育 表达 模式 (Ri- 
ddiford et al, 1986). mRNA ÆR REAR HARER, AIEN ERB A E 
旺 定 型 后 ， 表 达 限 定 在 KEARE, EA AA RAE. OK 
mRNA 存在 丁 所 有 幼虫 皮 细胞 中 ( 毛 源 细胞 除外 )， 但 是 在 顶 肾 期 仅 存 福 于 形成 季 间 腊 的 
肯 皮 细胞 内 。 预 成 虫 期 ， 在 节 间 着 生 肌 肉 位 点 周围 细胞 内 mRNA 最 多 。 这 样 ， 在 ]H 不 存在 
时 ， 细 胞 对 晓 皮 激素 作出 反应 ， 从 而 发 生变 态 ， 这 个 基因 的 表达 受 空间 和 时 间 的 局 部 调节 。 

和 ICP14 相似 ，LCP14,6 基因 不 离休 条件 下 ， 在 幼虫 嫉 皮 期 和 师 定 型 期 被 20- 羧 基 晤 
皮 酮 抑制 。 但 又 与 LCP14 不 同 ，LCP14.6 在 5 龄 幼虫 皮 细 胞 中 的 表达 在 晓 皮 激素 消失 后 
还 受到 JH RLM AAR (methoprent) 的 抑制 。 不 知道 这 种 抑制 是 否 依 赖 二 JH 诱导 蛋白 
的 合成 。 当 JE 水 平 低 时 ，LCPI4.6mRNA 活性 水 平 最 高 ， 但 JH 对 它 的 晓 皮 间 期 的 调控 
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作用 尚 不 清楚 。 
4.1.3 LCP16/17 


MERRER (50) 幼虫 取 食 的 最 后 1d4， 皮 细胞 合成 -系列 新 的 表皮 和 蛋白， 它们 
与 降低 表皮 片 层 空间 和 增加 表皮 柔性 部 位 的 硬度 有 关 ， 至少 有 3 种 新 蛋白 (16、16.3 M 
17x10u) 是 由 LCP16717 的 多 基因 家 族 编码 的 。 

LCP167a7 基因 有 一 个 短暂 的 表达 模式 ， 就 像 它 的 mRNA 只 在 末 龄 幼虫 取 食 的 最 后 
Id A BIR RTA AH RR RE BE 2d 内 一 个 小 峰 。 这 种 表达 受到 外 源 性 JH 的 
阻止 。20- 羟 基 赔 皮 酮 对 mRNA 的 诱导 随 蛋 白 合 成 的 抑制 卓 被 阻止 ,说 明 其 中 需要 1 种 新 
的 赔 皮 激 素 诱 导 的 转录 因子 。JH 是 否 阻 止 这 个 因 于 的 出 现 ， 改 变 赔 皮 激 素 诱导 的 染色 体 
结构 ， 激 活 原 来 不 表达 的 基因 或 直接 抑制 这 些 基 因 ， 这 些 都 还 木 清楚 。 


4.2 高 等 双 翅 日 幼虫 和 肾 表 皮 基 因 表达 的 调控 


在 高 等 双 翅 日 中 ，3 龄 幼虫 表皮 转变 成 较 便 的 围 晴 用 来 保护 正在 发 育 的 师 。 当 腹部 皮 
细胞 形成 晴 的 表皮 时 ， 幼 虫 头 部 和 胸部 的 皮 细 胞 死 六 。 在 果 蝇 中 ，1 龄 和 2 龄 幼虫 用 尿素 
提取 的 表皮 党 白 是 一 样 的 ， 介 3 龄 幼虫 《本 龄 ) 会 产生 一 系列 新 绰 白 ， 以 及 两 种 主要 蛋 
白 ， 它 们 出 现在 其 他 蛋白 之 前 (Kimbrell, ct al, 1989). Mie ARE Ge A A 
皮 激 素 高 峰 时 与 各 种 硬化 剂 连接 在 一 起 的 。 有 趣 的 是 麻 蜡 (Sarcophaga bullata) 倒数 第 2 
龄 和 末 龄 幼虫 表皮 的 水 溶性 疏 白 是 相同 的 ， 只 是 某 些 全 白质 发 生 了 变化 (Wilis, 1991) 

激素 对 表皮 滞 白 合成 变化 的 控制 作用 还 不 清楚 ， 果 蜗 的 这 种 变化 与 JH 滴 度 降低 和 JH 
在 3 龄 时 代谢 上 升 有 关 。 但 是 连续 用 含有 JH EL AO aL RANT LLP A K 
(Riddiford and Ashbumer, 1998), 


4.3 对 肾 和 成 虫 表皮 基因 的 调控 


REAR (Galleria melionelia) 中 胸 背 板 可 翻译 的 mRNA 的 研究 ， 揭 示 了 1 种 由 
JHA HAGA, BERERE, BREE AI mRNA 就 立即 出 现 ， 然 后 在 1d 
内 消失 ,这 种 消失 正好 与 外 源 性 JH 敏感 性 的 消失 相 “ 致 。 外 源 JH 能 推迟 但 不 能 阻止 晴 
mRNA 的 消失 (Wolbert and Schafer，1991)。 

在 JH 敏感 的 关键 时 期 ， 除 表皮 蛋白 变化 外 ， 细 胞 质 和 细胞 核 蛋白 质 的 合成 模式 也 发 
生变 化 。 但 /日 对 这 些 变化 的 影响 微乎其微 。 至 少 有 1 种 细胞 质 或 细胞 核 蛋 白 可 能 与 成 由 
人 在 特定 时 间 的 定型 分 化 有 关 。 它 在 JH 存在 时 不 出 现 。 还 不 清楚 这 些 蛋 白质 的 功能 是 什 
么 。 人 们 和 希 妇 了 解 成 虫 定 柜 期 电文 的 差异 ， 由 于 激素 受 体 和 转录 肉 子 愉 吓 细胞 蛋白 的 一 部 
分 ， 所 以 要 有 特异 探 针 才能 检测 出 来 。 

后 来 的 晓 皮 激素 上 升 和 新 表皮 的 产生 是 相 一 致 的 。 新 mRNA 出 现 后 ， 以 一 种 特定 的 
MEHR, TEZER- ETHAN, LEKER (Antheraea polyphemus) 和 黄粉 
P (Tenebrio molitor) 在 师 形 成 后 ， 成 虫 开始 发 育 之 前 ， 用 JH 处 理 ， 观察 不 到 这 些 新 的 
mRNA。 在 黄粉 甲 中 有 1 种 新 的 mRNA 编码 成 虫 特异 性 表皮 誉 白 ， 由 于 第 2 AREER 
些 条 件 下 形成 ， 它 的 mRNA 和 那些 形成 师表 皮 的 细胞 中 发 现 的 mRNA 是 相似 (Bouhin et 
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al, (992). 
44 幼虫 色素 沉积 的 调节 


很 多 昆虫 的 色 家 沉积 受 J 昌 控制 ， 通 常 与 环境 信号 (如 种 群 密度 ) HK. MR 
ROSCA TS RB TE EX JH 敏感 的 关键 时 期 ,但 晚 于 晓 皮 类 卉 的 决定 期 。JH 作用 的 细胞 和 分 
子 基 础 在 烟草 天 颖 中 了 解 得 最 为 清楚 。 


4.4.1 Baht 


烟草 天 蛾 的 皮 细 胞 和 府 淋 巴 中 有 -种 蓝 色 的 胆 素 熏 户 一 一 昆虫 花 青 背 insecticyanin)。 
幼虫 皮 细 胞 在 晓 皮 问 期 合成 、 贮 藏 并 分 刻本 种 主要 的 昆 由 花 青 背 : [NS 一 as (plS.5) 和 INS 一 
b 《p15.7)。 它 他 由 不 同 的 基因 编码 。 在 血 淋 巴 中 只 有 INS—b (Riddiford, 1992). 

ERRI, ERER mRNA TRR TARRA, WAB y 20- 羟 基 赔 皮 酮 的 作用 
Whi ESE Be A BE Ie] LCP14 一 样 消失 了 。 在 末 龄 幼虫 到 食 的 最 后 14，INS 一 a HARE h, 
INS—b 则 继续 到 漫游 期 。 离 体 条 件 下 用 20- 羟 基 蜡 皮 酮 处 理 5 龄 1d 幼虫 皮 细 胞 两 次 《如 
同 正常 活体 中 )， 引 起 INS 一 a mRNA 的 不 同 程度 的 消失 。 这 两 个 基因 激发 了 区 域 的 不同 ， 
是 由 于 JH 不 存在 时 对 暗 皮 激素 敏感 性 不 同 引 起 的 (Wolfgang and Riddiford，1986)。 

幼虫 晓 皮 时 ，JH 不 仅 决定 昆虫 花 青 芭 mRNA 的 出 现 ， 而 生 决 定 在 5 龄 幼虫 皮 细 胞 中 
的 积累 。JH 数量 影响 的 关键 期 是 在 临近 暗 皮 激素 高 峰 时 〔 头 壳 晓 出 的 时 候 )。 这 时 ， 如 
JSHBPE, RAPES ORAM PHAR >, REE KY. BPK — EN 
TRHA, BB SAE AE RREA A Sh UR NE ea EMR J]H。 


44.2 表皮 暗 化 


烟草 天 蛾 幼虫 在 正常 时 除了 腹部 背 板 的 黑色 以 外 表皮 是 透明 的 。 在 赚 皮 期 间 JH 不 存 
在 时 。 头 宕 暗 出 后 新 表皮 的 暗 化 《melanization》 就 发 生 在 虫 体 蜡 皮 前 。 黑 色素 是 从 沉积 
企 内 表皮 颗粒 中 的 多 巴 胺 形成 的 。 这 些 内 表皮 中 包含 有 形成 黑色 素 所 必需 的 特异 性 原 酚 氧 
化 酶 和 其 他 酶 。 然 后 ， 当 蜡 皮 激素 滴 度 下 降 ， 队 氧化 酶 活化 ， 多 巴 胺 在 多 巴 脱 关 酶 的 作用 
FERRER. 


4.4.2.1 微粒 体 酚 氧 化 酶 


引起 表皮 量化 的 微粒 体 酚 氧化 酶 PO》 在 免疫 学 上 不 同 于 与 愈 伤 和 血 淋 色 的 栈 氧 化 
Bo MJH FEER, KF, AE RETEN ER F KE Gh 后 在 皮 细胞 内 开始 合成 。 
FAT EUR FA fb ERE BE HY A, BRRR AE, TERA 3h 出 现 

AEE UTS SCE REMEDY | RRA ST FEE, FAL JH 处 理 幼虫 能 阻止 酚 氧 化 酶 合成 的 起 
Hi. 合成 开始 后 ，JH 能 阻止 合成 速率 的 进一步 升 高 。 因 此 ，JH 就 直接 或 间接 抑制 了 这 种 
特异 性 的 酚 氧 化 酶 以 及 相关 的 微粒 体 蛋 白质 的 合成 ， 从 而 不 能 对 晓 皮 激素 引起 的 晓 皮 作出 
反应 。 这 种 作用 是 JH 阻止 嫉 皮 激素 诱导 新 基因 表达 的 典型 例子 。 相 反 ，JH 对 合成 速率 增 
如 的 影响 则 是 新 的 。 鳞 起 日 幼虫 脂肪 体 中 ，JH 抑制 茶 些 贮藏 蛋白 mRNA MBI, H-A 
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出 现 ， 对 其 出 现 的 水 半 则 无 影响 ， 进 步 证 实 这 一 假设 需要 分 离 扮 氧化 旷 的 基因 ， 以 使 确 
EJH 是 否 调 节 它 在 酶 合成 开始 时 的 转 计 和 翻 详 。 


4.4.2.2 SERBS 


ZERRE (DDC) AA E H REAR IER AG, RR A Te 
DDC 活性 是 平时 的 2 和信， 在 晓 皮 末了 还 高 达 正 常 水 平 。 便 给 暗 化 提供 了 较 多 的 多 巴 胺 。 

JAE AR DDC 和 mRNA 在 晓 皮 的 契 期 出 现 ， 在 幼虫 赔 皮 前 10h 达到 高 峰 ， 然 后 就 在 
昨 赔 皮 前 再 次 达到 高 峰 。 最 大 的 表达 是 在 幼虫 表皮 暗 化 时 ,高达 正常 的 2 fa, AH JHI AE 
FIM ALTE MMR, RE HK BIE RKE. 

在 赔 皮 时 DDC 基 办 表达 的 调节 比较 复杂 。 用 4 龄 幼虫 皮 细 胞 进行 的 离 体 研究 表明 ， 
20- 羟 基 赔 皮 酮 对 后 来 DDC mRNA 转录 的 诱导 是 必需 的 ， 而 它们 出 现 又 抑制 这 种 表达 。 所 
以 ， 只 有 当 晓 皮 激 素 滴 烧 下 降 时 才 有 DDC mRNA 出 现 。 根 据 20- 羟 基 赔 皮 磊 作用 的 二 重 
性 ， 呆 以 看 出 激素 诱导 着 两 个 具有 不 问 半 豪 期 的 转录 因子 。A 因子 具有 一 个 较 长 的 半 衰 
期 ,对 DDC mRNA 合成 起 诱导 作用 , 但 B 轩 了 阻止 DDC mRNA WK. SB KR R 
度 下 降 时 ，B 因子 由 于 其 半 误 期 较 短 而 首先 消失 ， 育 到 A 因子 也 消失 ，DDC mRNA 才 停 
止 表达 。JH 可 能 通过 影响 A 因子 的 转录 或 翻译 米 对 DDC 产生 数量 效应 。 

试验 证 明 20- 兰 基 旷 皮 酮 对 DDC 的 抑制 是 因为 存在 一 种 短命 的 赔 皮 激素 诱导 和 蛋白质 。 
在 头 晓 壳 时 接近 旷 皮 激 泰 滴 度 高 峰 的 时 候 没有 DDC mRNA。 这 时 用 一 种 蛋白 质 合 抑制 齐 
WR AF (cycloheximide)， 不 论 在 活体 或 离 体 条 件 下 ， 处 理 4h 后 ， 观 察 刘 高 水 平 的 DDC 
mRNA. KÆRAR E BC 表达 的 高 峰 期 ， 皮 细胞 核 的 提取 物 包含 -个 与 DDC 基因 
S”- 激 发 子 单个 区 域 结 合 的 因 下 .前 省 的 提取 物 包括 了 虹 皮 激素 诱导 的 负 向 调节 因子 
(B)。 从 两 个 时 期 提取 的 5”- 激 发 子 结合 的 其 他 片段 中 ， 发 现 其 中 可 能 不 止 _- 个 结合 位 
点 ， 或 不 正 个 晓 皮 激素 诱导 的 正 向 调节 因子 ,它们 对 DDC 基因 的 活化 才 是 必需 的 。 当 
我 们 对 这 些 因子 有 更 多 的 了 解 时 ， 吕 能 就 会 更 好 地 认识 JH 对 DDC 基因 的 表达 水 平 的 影 
响 ， 


5 ”对 器 官 芽 的 作用 


鳞 姐 目 和 双 翅 月 幼 虫 期 成 虫 器 官 芽 只 进行 细胞 增生 而 不 形成 表皮 。 这 种 细胞 增 尘 足 连 
续 的 ， 并 没有 旷 皮 周期 。 移 植 果 蜗 器 官 荐 ， 细 胞 增生 只 发 生 在 用 蛋白 质 饲 养 的 肉 性 成 虫 
中 ， 而 不 发 生 在 饥饿 的 肉 忠 或 雄 点 中 。 在 这 种 销 形 下 ， 激 素 是 害 促 进 芽 的 增生 尚 不 清楚 。 
AEB RE HEE a, DURA RRA TAR RIL, M IH 的 水 半 在 饥 
RARER. MURS IG, BRR JH 存 血 淋巴 中 的 水 平 怎样 ”激素 水 平 
基 否 保持 正常 还 未 进一步 研究 ， 延 长 作用 时 间 可 能 是 很 重要 的 ， 因 为 饥饿 的 天 蛾 幼虫 血 淋 
巴 中 出 现 第 一 个 JH 滴 度 高 峰 后 ， 接 着 在 3 一 4d 内 会 很 快 的 下 降 。 

存 离 体 条 件 下 很 难 发 生 细 胞 增生 ， 如 果 基 质 中 包含 烯 虫 酯 (methoprenc) MES X, 
在 整个 器 官 芽 中 都 会 发 生 增 牛 。 人 在 本 龄 幼虫 或 是 的 器 官 荃 中， 胰岛素 似乎 能 提高 旷 皮 激素 
对 外 翻 的 作用 ， 但 抑制 晴 的 分 化 。 

变态 时 ， 器 官 芽 开始 分 化 出 成 虫 的 般 角 、 复 眼 、 足 、 地 和 外 生殖 器 的 各 种 前 体 。 饼 却 
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HERRES Boh oe A 9 pS ee A J Hh OR 
AUREL HERR SD AGF, M, JA JH Abe ARER Sh A, SER 
体 条 件 下 高 浓度 JH 能 阻止 师 对 20-73 a ER EKE, RA R S a RR E 
高 浓度 的 持 效 性 THA (如 pyriproxyfen) 才能 阻止 成 由 的 发 育 ， 虽 然 器 官 荐 外 翻 ， 并 能 形 
成 晴 的 表皮 ， 但 成 虫 器 官 芽 的 分 化 受到 了 抑制 ， 反之， 用 同样 浓度 处 理 2 龄 中 期 幼虫 则 对 
成 虫 器 官 芽 的 分 化 无 影响 ， 这 时 器 官 已 开始 发 生变 态 。 央 此 ， 这 种 影响 并 非 因 为 JHA 对 
成 虫 分 化 开始 时 有 持 效 性 ATARA FE 1 龄 中 晚期 的 细胞 雯 生 ， 真 正 的 原因 是 由 
体 这 时 处 于 第 2 次 暗 皮 期 中 ， 赔 皮 激 素 上 升 的 时 候 。 在 细胞 增生 早期 ， 遍 浓度 JH 对 开始 
变态 的 影响 黄 微 ， 但 威 低 了 成 虫 对 赔 皮 激 素 作出 反应 的 能 力 。 

在 化 里 与 刚 化 晴 后 头 部 外 翻 间 期 ， 用 JH 处 理 果 蝇 和 麻 蝇 (Sarcophaga bullata) 的 腹 
部 组 织 ， 会 影响 细胞 向 成 里 分 化 。 这 一 时 期 成 组 织 细胞 增生 ， 然 后 在 腹部 开始 扩展 ， 为 成 
贝 表 皮 作 准 备 。 只 有 在 细胞 增生 期 间 ，JH 处 理 才 是 最 有 效 的 。 外 源 性 JH OR a E 
成 组 织 细胞 的 增生 均 无 影响 ,但 有 了 时 能 阻止 幼虫 细胞 的 退化 和 成 组 织 细胞 的 扩展 各 分 
化 。 

这 样 ，JH 可 能 允许 幼体 内 器 官 芽 的 细胞 增生 ， 但 是 过 量 的 JH 在 细胞 增生 的 某 个 时 间 
会 对 后 来 成 虫 分 化 产生 较 深 的 影响 。JH 的 作用 是 否 像 变态 那样 依赖 于 赔 皮 激 素 ， 或 者 简 
单 抑制 后 来 在 成 虫 暗 皮 时 对 赔 皮 激 素 作出 反应 ， 从 而 出 现 - 些 细胞 变化 ， 这 是 一 个 需要 进 
一 步 研究 的 重要 问题 (Riddiford，1994)。 


6 ”对 脂肪 体 的 作用 


脂肪 体 保持 血 淋 巴 的 营养 平衡 ， 合 成 各 种 血 淋 巴 蛋白 质 ， 如 成 虫 期 的 卵黄 原 蛋 折 。 在 
幼虫 取 食 期 ， 大 多 数 报信 的 营养 用 来 生长 ， 然 后 在 半 变 态 和 全 窒 访 昆虫 的 未 龄 期 ， 有 能 肪 体 
合成 并 分 小 大 量 的 贮存 蛋白 《如 入 察看 白 )。 在 全 变态 昆虫 中 ， 这 些 蛋 白质 贮存 在 师 的 脂 
肪 体 中 ， 形 成 晶体 状 颗粒 ， 以 后 用 于 里 向 成 虫 转化 过 程 。 

关于 激素 对 血 淋 巴 蛋白 质 的 调节 的 研究 刚刚 开始 ， 这 里 讨论 JH 的 调 告 作用 。 


6.1 芳香 蛋白 


SHEA (arylphorins) 是 一 类 含 芳香 族 残 基 ( 酷 氮 酸 和 茶 丙 氮 酸 ) 的 贮存 蛋白 ， 用 
来 形成 各 个 时 期 的 新 表皮 以 及 成 虫 的 各 种 组 织 〈 如 飞行 )。 高 等 双 起 目的 芳香 蛋白 只 能 
在 末 龄 幼虫 的 脂肪 体 以 及 成 虫 残余 的 脂肪 体内 合成 ， 尚 未 有 JA 抑制 低龄 幼虫 表达 的 研 
究 。 

SNA SOF EE mRNA 的 出 现 以 及 这 种 蛋白 质 的 合成 是 在 幼虫 的 取 食 期 ， 而 不 
在 晃 皮 期 。 就 如 幼虫 表皮 蛋白 LCP14 和 LCP14,6 的 mRNA, RUHR IEE Re OE eB BT] 
起 芳香 蛋白 mRNA 的 消失 。 在 每 次 幼虫 同 皮 后 再 现 mRNA 和 恢复 蛋白 合成 ， 这 与 昔 状 的 
氢 入 有 很 大 关系 。 估 计 有 上 白 合成 的 恢复 依赖 子 JH HEE, HERH mRNA 出 现在 变态 早 
期 ， 消 失 在 螨 蜡 皮 以 后 。 但 不 同 种 类 也 不 尽 一 致 

RRA -P 32010 uM ASAE MRE BA, Ci mRNA 具有 与 芳香 重 白 mRNA 
相似 的 表达 模式 ， 暗 皮 间 期 表达 量 高 ， 赔 皮 时 受 抑制 。mRNA 的 表达 在 末 龄 早期 下 降 ， 




















这 时 出 现 JH 抑制 的 其 他 30x 1070 蛋白 。 是 否 由 于 JH 在 末 龄 幼虫 时 消失 而 引起 这 种 蛋白 
的 基 内 表达 下 降 ， 这 方面 尚 末 儿 有 报道 (Fujiwara and Yamashita, 1991). 


6.2 寅 甲酸 氨 酸 蛋白 


富 甲 硫 氨 酸 蛋白 最 初 发 现在 鳞 妞 目 中 ， 家 蛋 的 倒数 第 2 龄 幼虫 的 肉 雄 都 在 低 水 平 的 合 
成 富 甲 硫 氨 酸 的 蛋白 。 在 末 龄 时 只 有 具 性 合成 ， 而 且 水 平 较 高 。 这 种 现象 说 明了 细胞 自发 
的 性 草 特 异性 。 以 外 源 作 JH 类 似 物 烯 虫 酯 处 理 倒数 第 2 龄 早期 幼虫 能 阻止 这 种 性 别 特异 
性 重 白 ， 但 在 末 龄 幼虫 的 晓 皮 期 则 不 行 。 问 样 在 末 龄 幼虫 凡 皮 之 前 ， 烯 虫 酯 能 抑制 贮存 全 
白 在 峻 、 梭 虫 体内 的 合成 而 在 末 龄 时 促进 梭 虫 体 闪 的 合成 ， 对 难 虫 无 影响 。 这 样 ， 末 齿 
幼虫 的 激素 环境 与 性 别 特 异 因 子 相互 作用 ， 引 发 了 脂肪 体 进入 到 为 变态 作 准 备 。 

天 蛾 峻 性 幼虫 富 甲 硫 氨 酸 蛋 白 及 其 mRNA 直到 未 龄 的 第 2 KAM, BEER EY i 
成 在 漫游 期 开始 ，jH 下 降 对 这 种 出 现 是 必需 的 。 两 种 不 同 蛋白 质 转录 的 起 始 在 烯 虫 酯 处 
理 后 受到 抑制 ， 然 后 随 ]H 下 降 ， 贮 存 蛋 白 A 又 一 次 出 现 ， 而 贮存 蛋白 及 则 不 再 出 现 ， 对 
于 这 种 有 趣 的 现象 没有 更 详尽 的 研究 报告 。 


6.3 其 他 受 JH 抑制 的 贮存 蛋白 


ER RRA ARE CURR, HARRAH) MEER Hh, MEEA H 
BREA DR SHR PH. ABE AE 30 x 103u E AR JL SB Sh R E OD 
编码 。 

RERA mRNA 正常 出 现在 JH 滴 度 下 降 时 ， 在 幼虫 晓 皮 或 刚 晓 皮 进 和 人 末 龄 的 时 
FAH APRA LI (WARR, SE ZG OR dh) RER (RIE) BEE. WAA 
OPA AT Rae AeA, THR HA R AR AP. AE ARIK AN, mRNA- - 
虽 出 现 ， 不 再 受 JH GU, HE Ae eR A Ee Be MR ITT. FA PT AT JH 抑制 
蛋白 和 富 甲 令 氨 酸 蛋白 与 表皮 和 蛋 由 LCP16717 A, TATA RH TRASH. BEE 
激素 在 JH 滴 度 下 降 后 对 激活 这 些 脂 肪 体内 的 基因 是 否 必需 , 掉 前 还 不 清 
楚 。 


6.4 JHR KD REHE A 


ERR (Chironomus thummi) 体内 有 很 多 血红 蛋白 的 电泳 谱 带 ， 至 少 由 5 个 基因 编 
码 。 中 期 幼虫 的 血 淋 巴 中 含有 血红 蛋白 可 以 改善 在 低 氧 环境 中 的 呼吸 能 力 。 它 们 在 蜡 皮 间 
期 由 脂肪 体 合成 ， 而 不 晓 皮 或 变态 时 停止 合成 。 用 20- 关 基 赔 皮 酮 在 离 体 条 件 下 处 理 脂肪 
体 ， 显 示 出 这 种 激素 抑制 了 其 他 血红 蛋白 的 合成 。 尚 不 清楚 这 种 抑制 是 否 像 芳香 恒 白 .在 
特异 性 RNA 的 转录 水 平 上 抑制 。 

各 种 蛋白 合成 模式 的 变化 是 对 一 般 模式 的 超级 强化 。 有 趣 的 是 有 两 种 血红 蛋白 通常 直 
到 未 龄 的 第 4d 才 出 现 。 活 体 和 离 体 条 件 下 ， 这 两 种 蛋白 在 未 龄 幼虫 期 的 合成 均 由 JR 诱 
导 ， 并 且 伴 有 可 转录 的 mRNA 的 上 升 。 离 体 条 件 下 的 诱导 比 活体 的 弱 ， 这 种 诱导 只 发 和 
ERRERIK, MARWAR, TAAR 2 龄 和 林 龄 中 期 幼虫 的 体 暑 则 不 发 生 这 
种 诱导 。 不 能 肯定 这 种 益 别 是 真 止 的 发 育 变 化 或 是 培养 体系 中 某 些 假象 。 由 于 这 两 种 血红 
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蛋白 遂 常 在 未 龄 中 期 才 出 现 ，JH 激 活 它们 的 转录 看 来 有 些 自 相 矛盾 。 
6.5 #RARKARMN GREE 


HAW (Blattella germanica) 和 飞 蝗 体内 也 有 血 淋 巴 六 聚 蛋白 ， 它 和 晓 皮 一 样 具 
有 循环 节律 。 还 不 清楚 这 些 和 蛋白 是 否 在 合成 或 吸收 水 平 上 受 控制 。 豆 蠕 (Riptortus cava- 
zus) 的 六 聚 体 血 氰 蛋白 的 两 个 亚 单位 是 在 赔 皮 间 期 合成 的 ， 每 个 亚 单位 都 有 自己 的 合成 
模式 。 这 些 循环 模式 也 与 芳香 蛋白 相似 ， 所 以 它们 的 激素 调控 也 可 能 是 相似 的 。 

在 变态 时 期 可 以 看 到 这 些 芳香 蛋白 在 半 变 态 屁 点 中 调控 方面 的 差异 。 这 时 半 变 态 昆 忠 
体内 的 合成 不 会 长 期 停止 ， 但 合成 的 方式 会 发 生变 化 。 例 如 ， 飞 蝗 幼 下 特异 性 贮存 蛋白 
(LSPI) 和 长 期 贮存 蛋白 (PSP) 在 最 后 3 龄 的 比例 是 相间 的 。 在 末 龄 晚期 LSP1 E PSP 
和 多， 显然 由 于 这 两 个 基因 对 JH 缺少 时 敏感 性 会 有 差异 。 用 JHA (pyriproxyfen) 处 理 时 能 
抑制 LSP 的 上 升 ， 但 对 PSP 几 无 影响 ，PSP 在 成 虫 期 仍 保持 高 水 平 ， 这 时 它 的 合成 受 JH 
刺激 而 继续 进行 。 豆 晴 的 血 握 蛋白 的 两 个 亚 基 均 在 肉 、 雄 的 若虫 期 合成 ， 在 成 虫 期 MEE 
ARM, HEA ARAM, JA 不 存在 时 发 生变 态 虹 皮 ， 不 再 抑制 这 些 基因 ， 并 改变 
了 它们 的 调节 方式 。 


7 LAER 


变态 时 期 幼虫 的 肌肉 凋 广 或 者 重建 ， 在 成 虫 期 形成 新 的 功能 。 例 如 ， 鳞 起 目 幼虫 某 些 
腹部 节 间 肌肉 一 直 保 留 到 成 虫 发 育 时 ， 并 在 羽化 时 被 利用 ， 然 后 衰亡 。 成 虫 特 异性 肌肉 
《如 飞行 肌 》 出 现在 变态 时 ， 也 受 JH 的 控制 ， 但 细胞 水 平和 分 子 水 平 的 作用 机 制 如 何 ， 
还 不 清楚 。 

鳞 翅 目 幼虫 的 腹 足 具 幼 虫 特 异性 。 烟 草 天 蛾 腹 足 端 部 目 沟 的 皮 细 胞 在 末 龄 幼虫 早期 赔 
皮 激 素 下 降 后 开始 衰退 ， 进 人 漫游 期 表现 出 细胞 死亡 的 迹象 ， 主 要 的 腹 足 收缩 肌 在 预 业 期 
退化 。 这 种 退化 依赖 于 先是 时 的 赔 皮 激 素 高 峰 。 但 死亡 的 开始 依赖 于 JH 不 存在 时 的 漫游 
前 期 ， 当 时 赔 皮 激素 开始 释放 。 腹 足 皮 细胞 的 情况 也 是 如 此 。 外 源 性 JH 处 理 分 离 的 腹 
部 ， 与 以 后 的 20- 卷 基 蜡 皮 酮 同时 出 现成 一 个 相似 的 高 峰 ， 导 致 蜡 皮 时 保留 腹 足 和 肌 岗 ， 
而 幅 钧 除外 。 在 虹 皮 激素 释放 的 时 候 ， 用 JH 处 理 腹 足 端 部 ， 在 活体 条 件 下 引起 腹 忠 的 保 
留 ， 却 不 阻止 肌肉 的 退化 ， 说 明 每 个 组 织 对 赔 皮 激素 的 反应 是 独立 的 。 相 似 的 现象 也 能 在 
腹部 外 斜 肌 中 看 到 。 这 种 肌肉 通常 在 成 虫 发 育 时 死亡 ，JH 处 理 只 阻止 赔 皮 激素 在 漫游 高 
峰之 前 引起 的 退化 效应 。 就 像 皮 细胞 一 样 ， 变 态 时 幼虫 肌肉 的 命运 是 在 JH Sh 
激素 的 小 高 峰 作 用 决定 的 。 

腹部 节 间 肌肉 在 刚 羽化 后 死亡 ， 用 JH 处 理 刚 开始 向 成 虫 发 育 的 师 ， 能 阻止 这 种 死 
To JH 作用 的 关键 时 期 是 成 虫 发 育 时 娆 皮 激素 开始 上 升 的 时 候 ， 它 阻止 成 虫 表皮 蛋白 的 
出 现 。 这 时 用 JH 点 滴 处 理 能 阻止 幼 忠 肌肉 变态 ， 同 时 阻止 肌肉 生长 和 重新 定位 ， 以 及 在 
成 虫 表皮 上 形成 新 的 着 生 点 ， 这 些 结构 的 变化 和 运动 终 板 的 形成 受 成 虫 运动 神经 元 的 抑 
W, QUADS 日 敏感 的 时 间 晚 于 表皮 细胞 。 因 为 肌肉 重新 定位 需要 从 皮 细 胞 获得 信息 ， 还 
不 清楚 JH 的 这 种 影响 是 直接 作用 于 肌肉 ， 还 是 通过 皮 细 胞 讯号 产生 的 。 

半 变 态 昆 贝 的 飞行 肌 在 末 龄 幼 期 开始 发 育 ， 飞 蝗 上 肌肉 的 增长 和 微 气管 的 形成 开始 于 来 
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龄 后 期 ， 并 与 虹 皮 激素 在 娆 皮 前 的 上 升 有 关 。 微 气管 的 终端 细胞 的 定型 分 化 在 未 龄 早期 受 
崔 成 虫 移 人 的 咽 侧 体 〈 含 保 幼 激素 ) 的 抑制 ， 在 刚 锐 皮 后 用 烯 虫 酝 点 滴 处 理 亦 能 抑制 。 这 
些 处 理 减 少 了 肌肉 和 线粒体 的 产生 。JH 对 成 微 气管 细胞 和 线粒体 再 生 的 影响 也 能 在 姻 里 
(Teleogryllus oceanicus) 中 看 到 ， 赔 皮 后 在 组 织 中 出 现 超额 的 若虫 结构 ， 而 不 是 典型 的 成 
虫 特征 。 


8 对 神经 系统 的 作用 


幼虫 的 神经 系统 在 变态 时 像 肌肉 一 样 必须 适应 成 虫 发 育 的 新 要 求 ， 张 虫 的 樟 经 元 死亡 
或 重新 特 化 。 新 的 成 虫 特 异性 神经 元 从 幼虫 期 由 未 成 熟 的 器 官 芽 细胞 产生 。JH 对 这 些 变 
化 的 控制 最 初 是 与 晓 皮 激素 联系 在 -EW 

烟草 天 蛾 幼虫 的 腹 足 受 中 节 毛 状 化 学 感受 器 的 调节 。 这 种 感觉 器 以 单 突 触 与 运动 神经 
元 连接 ， 支 配 腹 足 肌肉 的 收缩 。 这 些 感觉 毛 和 它们 [的 传人 神经 通常 在 变态 时 随 腹 足 退化 而 
消失 。 在 赔 皮 激素 高 峰 前 ， 用 HH 点 滴 处 理 腹 是 端 部 ， 感 觉 毛 和 它们 中 则 的 突出 部 分 在 化 
肾 后 都 得 到 保留。 

正常 情况 下 ,上 腹 足 伸缩 肌 运 动 神经 已 在 里 发 育 时 退化 ， 在 化 肾 后 ， 全 部 收缩 神经 元 
的 整个 系统 死亡 。 成 虫 发 育 期 间 ， 其 他 限定 于 两 个 体 节 的 足 节 神经 元 萌发 新 的 树 突 来 支 
配 新 的 腹部 扩展 肌 ， 洛 游 前 期 由 于 不 存在 JH， 赔 皮 激 素 高 峰 时 ， 趴 节 上 缩 肌 的 运动 神经 
元 随 原 神经 元 的 死亡 而 退化 。 神 经 元 的 退化 和 死亡 以 及 它们 支配 的 腹 足 收缩 肌 的 死亡 ， 
发 生 在 不 同 的 时 间 内 ， 依 赖 于 对 它们 激素 的 耐 受 力 ， 说 明 这 些 细胞 变化 是 独立 发 生 
的 。 

FIRE LBA 3 列 陷 内 ， 路 内 中 毛 状 化 学 感受 器 的 刺激 引起 腹部 收缩 ， 导 致 内 陷 关 
闭 。 这 种 反应 受 保留 下 来 的 幼虫 感觉 神经 元 和 节 间 肌肉 运动 神经 元 的 调节 ， 从 幼虫 一 师 的 
转变 中 ， 也 涉及 到 树 状 突 扩 展 后 调节 新 出 现 的 里 特异 性 反应 。 在 漫游 前 期 蜡 皮 激素 高 峰之 
前 ,用 JH 点 滴 处 理 刚 化 螨 的 内 陷 部 位 ， 导 致 幼虫 一 小 块 表皮 以 及 与 它 有 关 的 幼虫 树 状 突 
的 保 留 。 对 幼虫 万 的 刺激 引起 幼虫 反应 ， 而 晴 毛 则 引起 里 的 反应 。 为 确定 这 种 改变 是 否 充 
分 ,在 漫游 期 把 腹部 分 离 出 来 ， 并 用 20- 羟 基 赔 皮 酮 点 滴 处 理 ， 能 引起 是 的 内 陷 的 形成 ， 
否则 还 是 幼虫 的 腹部 。 在 这 种 条 件 下 ， 感 党 神经 元 的 刺激 引起 幼虫 的 运动 反应 。 所 以 ， 感 
觉 神经 元 是 里 的 ， 才 能 激发 晤 的 反应 。 其 他 中 枢 神 经 系统 在 变态 中 的 变化 也 是 必 禹 有 20- 
FAB MITT BRE EH 

SIE Sh MTOR BE IE RL, EA EAL RP ae Te 
JH 的 抑制 。 成 中 的 特异 性 诈 部 运动 神经 元 MN-1 和 MIN-3 FP aS Fa | oi ot RA Kg a 
素 的 上 升 期 。MN-1 在 赔 皮 激素 上 天 早期 可 用 JHA 处 理 来 抑制 ， 另 一 个 腹部 运动 神经 已 
MN-3 对 J 阳 的 敏感 性 会 持续 2 -3d。 所 以 ， 不 同 的 神经 元 对 水 平 不 同 的 晓 皮 激素 产生 反 
应 。 


9 对 其 他 形态 发 生 的 作用 


为 了 找到 一 个 简单 的 系统 在 分 子 水 平 上 研究 JH 对 形态 发 生 作用 ， 已 经 有 人 在 离 体 条 
件 下 研究 了 双 想 月 唾 腺 的 及 突 反 应 和 各 种 屁 虫 的 细胞 株 。JH 对 果 昭 幼虫 唾 腺 中 晓 皮 激素 
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诱导 的 脱 突 反应 没有 影响 ,但 在 同 皮 激素 释放 阶段 ， 用 JH 处 理 抑制 腺 体 对 20- 羟 基 晓 皮 
酮 在 肾 期 的 反应 。 有 报道 JH 类 似 物 激活 授 蚁 (Chironomas tentans) 中 龄 期 唾 腺 的 某 些 脱 
突 ， 阴 止 某 些 正常 的 形态 变化 。 

暴露 于 赔 皮 激素 中 的 Ke 细胞 (来 自 果 蝇 胚胎 )，JHA 类 似 物 部 分 地 抑制 嫉 皮 激素 
诱导 的 形态 学 变化 和 细胞 增生 ， 完 全 抑制 乙酰 胆 碱 酯 酶 的 出 现 。 相 反 ，JHA 类 似 物 对 
Soh ae AE ZEA FIP28 /29 的 mRNA ARA., Mi JHI 有 相似 的 作用 。 对 乙酰 胆 碱 酶 
诱导 的 抑制 发 生 在 有 低 水 平 的 JHA 类 似 物 时 ， 与 JH 20- BER eK, 4 
明 JH 不 是 作为 20- 痉 基 赔 皮 酮 结合 的 一 种 竞争 性 抑制 剂 ， 对 Eip28 /29 基因 的 调节 区 域 
不 起 作用 。 

Berger (1992) WE, ARR S3 MUNA NP ES Chsp27 ME GEWERE 
的 活化 作用 。 在 包含 赔 皮 激素 应 答 因 子 的 5” 激 发 子 的 236P 序列 中 。 有 了 两 个 拷贝 融合 到 
受 体 基因 结构 中 心 时 ，20- 产 基 毁 皮 酮 能 激活 表达 ， 而 JHA 类 似 物 抑 制 活化 。 只 有 当 细胞 
顶 处 理 2h， 届 用 赔 皮 激素 的 处 理 时 ，JH AARRE, EMAED GNERRE) 无 这 
种 影响 。 EP, JHA 类 似 物 对 hsp23 基因 的 正常 热 激 反应 无 影响 。 因 此 ，Rerger 等 
(1992) 得 出 结论 ，]H 一 JHR 复合 体 阻 止 或 修饰 EcR 与 DNA 的 结合 ， 或 干扰 后 来 转录 的 
活化 。 这 些 影 响 与 JH 对 天 蛾 幼虫 在 离 体 条件 下 由 赔 皮 激素 诱导 肾 的 定型 是 平行 的 ， 这 时 
预 处 理 和 连续 JH 处 理 对 防止 20- 羟 臣 暗 皮 斋 的 作用 都 是 必需 的 。 所 以 ，S3 细胞 是 研究 JH 
在 分 子 水 平 上 对 形态 发 生 作用 的 - :个 很 好 的 模式 系统 。 
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咽 侧 体 分 小 保 幼 激素 后 ，JH 就 与 血 淋 巴 中 JH 结合 蛋白 HBP) 相 结 合 ， 与 血 淋 巴 
中 部 分 主要 鼻 白 (如 芳香 蛋白 ) BAB AY RATE (Goodman 和 Chang, 1985; Goo 
dman, 1990, Kanost 等 ，1990)。 这 些 蛋 白 能 够 溶解 和 运输 亲 脂 性 分 子 ， CREP ESE BIA e 
标 之 前 不 受降 解 酶 降解 。 用 纯化 的 烟草 天 蛾 JHEP 处 理 离 体 的 幼虫 表明 ， 阻 止 化 晴 发 生 的 
ARJETA, WI JHBP 对 靶 组 织 无 重要 作用 。 

通过 系统 研究 表明 ，JH 对 细胞 中 技 标 有 多 种 作用 模式 。 在 吸血 时 《Rhodrius pro- 
fixus) (Sevala 和 Davey, 1989) 的 滤 汇 细胞 中 和 果 蝇 《Yananoto 等 ，1988) 的 雄性 附 腊 
中 ,JH 主要 作用 于 胞 膜 ， 激发 磷脂 醛 肌 醇 的 代谢 途径 。 在 脂肪 体 、 皮 细胞 、 孵 音 、 附 逐 
和 果 蝇 细胞 株 系 中 均 存在 胞 内 JH 结合 体 。 尽 管 多 数 研究 者 认为 JH 在 特定 系统 中 只 有 - - 
种 作用 方式 ,但 很 可 能 通过 不 同 受 体 对 特定 细胞 产生 多 种 作用 。 

在 激活 莫 嫌 (Leucophaea ) 成 虫 和 飞 蝗 脂肪 体 中 卵黄 蛋白 原 合成 时 ，JHH 作为 一 种 类 
当 醇 激素 发 挥 作 用 ， 并 通过 诱导 卵黄 原 蛋 白 mRNA 转录 米 激活 孵 黄 原 贷 白 的 产生 。 在 加 
ASH 和 和 出现 mRNA 之 间 存 在 - 段 较 长 的 沾 后 期 ， 在 第 2 次 诱导 中 大 概 有 12h。 这 种 现象 
表明 其 中 存在 另外 -- 些 因子 。 飞 蝗 的 焦 白 合成 需要 J 日， 俱 JH 在 调控 卵黄 原 蛋 怕 基因 表达 
时， 是 作为 - -种 协 癌 调节 剂 起 作用 的 。 

东 原 和 成 (1995) K JH 的 作用 机 制 绘 成 图 14-3。 下 面 讨论 其 中 结合 蛋白 和 受 体 所 起 
的 作用 。 
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图 14-3 JH AJERAN BR E 
(GAA, 1995) 


1 血 淋 巴 中 的 JH 结合 蛋 自 


如 前 所 述 JHBP 有 两 种 (Goodman, 1990; Kanos 等 ，1990)。 在 利用 JH 下 的 昆虫 中 ， 
JHBP 具有 高 分 子 量 〈 约 500x 1034) 县 与 THOT AS 10R 天 然 对 映 体 有 具有 强 拟 的 选择 性 结合 
能 为 。 结 合 部 位 需要 有 环 氧 物 和 甲 基 琵 。 在 果 蝇 的 幼虫 中 ，JHBP 分 子 量 也 很 大 (400x 
103u) BUS RAVE SIR JH 亚 结合; 而 JHT AIAN ARE PAAR YB (Shemshe- 
dini 和 Wilson, 1988). KEA H HER PRE Hao JHBP 分 了 最 较 小 《20~40) x1030， 可 结 
合 到 JHI 和 IHH 的 天 然 异 构 体 上 ; 而 与 JH AAS (Goodman 和 Chang, 1985; 
Goodman, 1990}. 

从 纯化 的 烟草 天 蛾 的 JHBP 已 分 离 克 隆 出 它 的 CDNA. RUR, JHBP 是 由 脂肪 体 
产生 的 且 与 其 他 已 知 丛 白 在 序列 上 无 相似 性 (Lerro 和 Prestwich, 1990). 有 趣 的 是 ， 由 
FHS cDNA 所 产生 的 结合 蛋白 能 与 JHT A JHU AAS (Touhara 等 ，1992)。 
Touhara 种 Prestwich (1992) 利用 JH 的 光 亲 和 类 似 物 环 氧 法 呢 基 重 氮 乙酸 (EHDA) 已 
经 找到 了 JH 与 这 种 蛋白 的 结合 部 位 。 他 们 认为 在 蛋白 分 于 的 N- 和 C- 端 区 存在 E. 
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HERTS, BAA RAS TE JH 就 谋 在 其 中 。 


2 胞 内 保 幼 激素 受 体 


如 果 激 素 作 用 于 细胞 ， 那 些 细胞 中 必定 有 受 体 去 接受 激素 。 这 些 受 体 需 具 以 下 特性 : 
中 因为 激 来 浓度 道 常 较 低 ， 所 以 这 些 受 体 必 须 与 激 过 具有 很 高 的 亲 和 性 ; 加 受 体能 与 激素 
进行 特异 性 结合 ，@ 受 体 与 散 案 结合 必须 具有 饱和 性 和 可 逆 性 ; 四 受 体 的 组 织 和 时 间 分 布 
要 与 激素 相 萄 合 ; @@ 激 素 与 受 体 结合 后 要 能 使 激素 具有 生物 活性 。 

对 激素 党 体 的 生化 研究 的 传统 方法 是 勾 装 组 织 或 细胞 ， 青 分 离 亚 细胞 组 分 和 测定 亲 和 
力 ， 并 利用 放射 性 标记 的 激 娄 测 定 特异 性 结合 体 。 这 种 研究 方法 十 分 复杂 。 主要 因为 有 此 
激素 具有 亲 水 性 ， 标 记 的 激素 特异 性 低 ， 而 且 其 受 体 具有 明显 异 构 体 和 选择 性 (Braun 
等 ，1992)。 然 而 ， 通 过 研究 已 经 鉴定 和 部 分 纯化 了 JH 受 体 。 对 JH 的 具有 生物 活性 的 光 
亲 和 性 类 似 物 进行 了 标记 (Wang 等 ，1989; Palli 等 ，1990; Prestwich，1991)， 使 这 种 
类 似 物 以 共 价 光 交 联 到 细胞 结合 蛋白 上 ， 经 纯化 后 就 可 通过 放射 性 标记 对 蛋白 进行 追踪 。 


2.1 胞 质 JH 结合 蛋白 


分 离 出 的 胞 质 JH 结合 蛋白 大 小 不 一 。Wang (1989) 利用 JH 正 的 光 亲 和 类 似 物 
10，11- 环 氧 法 呢 基 重 氨 乙 酸 〈EFDA) ARA Ke 细胞 胞 质 中 分 离 出 一 种 二 案 蛋 白 ， 其 亚 
单位 为 24.6X103u。Shemshedini 等 《1990) 在 果 蝇 脂肪 体 中 发 现 了 -… 种 与 EFDA 特异 性 
结合 的 855x 10 u 的 胞 质 蛋 白 ， 这 些 蛋 自 与 JH 下 也 具有 较 高 的 灯 和 力 。 在 幼虫 体 壁 和 雄性 
捞 中 也 含有 一 种 具有 类 似 特 性 的 蛋白 ， 但 在 成 虫 卵 梨 或 胸部 肌肉 中 无 此 种 蛋白 。 

在 果 蝇 中 若 通 过 外 源 性 激素 和 延迟 生 秒 来 阻止 成 虫 的 发 生 ， 则 果 蝇 的 峙 烯 虫 酯 突变 体 
对 JH 亚 和 炳 虫 酯 的 敏感 性 将 会 下 降 (Wilson 和 Fabiamm1986，1987)。 这 种 抗 性 是 由 于 脂 
肪 体 和 雄性 附 腺 中 的 胞 质 JH 结合 体 的 亲和力 下 降 (Shemshedini 4, 1990; Shemshedini 
和 Wilson，1990)。 这 种 突变 体 在 穿 透 、 排 港 和 JHT 的 代谢 上 仅 发 生 了 微弱 变化 ， 但 其 胞 
SR JAM a AA A he E A RAK 60% ~90%。 而 旦 ，Met 杂 合 体 有 两 种 结合 体 ， 
一 种 具有 野生 型 特性 ， 另 一 种 有 Met 表现 型 特性 。 相 反 ， 在 - .种 果 蝇 的 Met 纯 合 子 中 仅 
具有 -种 JH 结合 体 。 通 过 基因 和 生化 分 析 表 明 ，Met 位 点 编码 胞 质 JH 结合 体 ， 这 对 于 
细胞 作用 来 说 十 分 重要 。JH 受 体 是 否 能 够 像 暗 皮 激 案 受 体 那样 结合 ， 使 JH 进入 胞 核 ， 还 
是 阻止 这 种 亲 水 分 子 〔 如 细胞 视 黄 酸 ) 与 结合 蛋白 的 结合 (Blomhlff 等 ，1990) ， 到 目前 
为 止 尚 不 清楚 。 

ERIR 5 龄 幼虫 的 皮 细胞 中 已 经 发 现 了 一 种 分 子 量 为 38x 107 JH SH RRA 
类 似 物 的 结合 蛋白 ， 这 两 种 类 似 物 为 10R，[S- 环 氧 一 基 法 呢 基 重 氮 乙 酸 (EBDA) 和 
(OR, IS RAE BR CAR (EHDA)， 也 发 现 了 烯 虫 酯 的 类 似 物 7S- 烯 虫 酯 重 氮 乙酸 
(MDK) (Palli， 等 1990)。 天 然 JH 或 烯 虫 酯 可 与 这 些 类 似 物 发 生 竞争 性 结合 ， 结 果 表 明 ， 
这 种 结合 蛋白 可 能 是 亲 脂 性 JH. 和 JHA 的 一 般 载体 ， 但 还 未 进一步 证 明 ， 结 合 它 的 亲和力 
也 尚 不 清楚 。 胞 质 中 另 -- 种 分 子 量 为 29 x 103u 的 蛋白 也 能 与 上 述 类 似 物 结合 ， 它 的 电泳 
特性 与 结合 特性 与 下 面 所 讨论 的 分 子 量 为 29 x 103u 的 核 内 JH 结合 蛋白 很 相似， 说 明 这 两 
种 蛋白 可 能 是 同 种 蛋白 。 至 于 这 种 虱 白 是 存在 于 胞 质 中 还 是 核 分 离 过 程 中 的 -种 候 像 尚 不 
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清楚 。 
2.2 BARA 


在 许多 组 织 中 已 经 发 现 了 具有 较 高 亲和力 的 核 内 JH AAE, EEA Rh HR kE 
取 物 中 发 现 了 这 种 蛋白 ， 它 能 以 极 高 亲和力 与 纯 JH 革 特异 性 结合 《Braun 等 ，1992)。 


2.2.1 Bee RAP RR E 


HJH GEA 15d 的 蛾 幼虫 的 皮 细 胞 时 ， 由 于 JH1 分 别 与 两 种 不 同 亲 和 力 结合 体 作用 ， 
JH 的 32% 保 留 在 核 内 (Osin 和 Riddiford，1988)。 另 外 还 发 现 了 对 碘 化 乙酰 基 烯 贝 酯 具 
有 相似 亲和力 的 两 种 核 结合 体 。 每 个 二 倍 体 核 上 大 约 有 10 000 个 亲 和 位 点 与 JH 结合。 而 
且 通 过 研究 表明 ,，JH 类 似 物 不 能 与 天 然 JH 竞争 性 结合 ， 反 过 来 也 是 如 此 。 说 明 它们 可 能 
与 不 同 的 分 子 相 结 合 或 与 同一 分 子 的 不 同位 点 相 结 合 。 

在 15d 幼虫 的 皮 细胞 和 脂肪 体 中 ， 也 发 现 了 与 EBDA 和 EHDA 想 结合 的 蛋白 ， 其 中 
种 pl 为 5.8， 分子量 为 29x103u， 另 一 种 pl 为 6.0 能 与 MDK 特异 性 结合 。 天 然 激素 能 
与 EBDA 和 EHDA 竞争 性 结合 而 烯 虫 醋 却 不 能 ; 烯 虫 酯 及 其 生生 物 能 与 MDK 竞争 性 结 
A, WAR IH 则 不 能 。Osin 和 Riddiford (1988) 通过 分 离 皮 细胞核 已 经 发 现 了 这 种 分 子 
量 为 29x 103u 蛋白 ,具有 相似 的 结合 特性 。 

通过 放射 性 标记 ，JHE 和 燃 虫 酯 的 光 亲 和 类 似 物 ， 可 以 从 天 蛾 皮 细 胞 中 纯化 29 x 
103u 的 核 内 和 蛋白， 这 种 蛋白 能 与 JHI 的 类 似 物 ENDA 特异 性 结合 (Prestwich, 1991; 
Prestwich 等 ，1992; Palli 等 ，1993)。 通 过 多 桶 酶 联 反应 (PCR) 可 利用 从 三 肽 片段 中 制 
ARIRE ARRAI 190bp 的 DNA 片段 (Palli 等 ，1993)。 通 过 对 这 种 编码 29 x 103u 看 
白 的 cDNA 的 分 离 和 测序 表明 ， 这 种 当 白 30% 在 C- 端 都 具有 4 个 由 8 一 12 个 氨基 酸 组 成 
的 区 域 ， 这 一 区 域 有 60% 一 7$% 相 同 。 在 IRBP 中 这 种 相同 处 位 于 IRBP ORE 
区 。IRBP 通常 被 认为 能 与 脂肪 酸 结合 《Borst 等 ，1989)。 因 此 ， 这 一 区 域 可 能 是 JH 结合 
位 点 的 一 部 分 。 假 定 的 JH 结合 位 点 的 N- 端 的 21 氨基 酸 区 域 与 入 的 P68 核 内 蛋白 有 43% 
的 相同 性 。 后 者 是 一 种 RNA 螺旋 酶 ， 这 种 酶 存在 于 整个 虫 期 的 核 内 《 当 细 胞 分 烈 后 就 进 
AA) 《Iggo 和 Lane，1989)， 但 其 功能 尚 不 清楚 。 

含有 棒状 病 斑 产生 的 29x 103u 组 白 的 细胞 提取 物 能 以 较 高 亲和力 与 HI 和 JHII 相 结 
A (Palli 等 ，1993)。 这 一 亲和力 与 分 高 的 表皮 胞 核对 JHT 的 亲和力 相似 《Osin 和 Riddi- 
ford，1988)， 比 重组 血 淋 巴 中 的 JH 结 合 借 白 的 亲和力 大 《Touhara 等 ，1992)。 由 棱 状 病 
PE NY 29x 103u 蛋白 也 能 与 EHDA 相 结 合 (Palli 等 ，1993)， 然 而 ， 如 果 要 确定 这 些 
结合 常数 和 研究 天 然 激 素 与 各 种 JH 类 似 物 的 结合 位 点 ,就 要 对 29 x 103u 蛋白 进一步 纯 
化 。 

利用 多 克隆 抗体 对 29 x 103u 蛋白 进行 免疫 细胞 化 学 研究 表明 ， 这 种 蛋白 存在 于 4 龄 
和 5 龄 幼虫 的 皮 细胞 和 脂肪 体 的 细胞 校内 (Palli 等 ，1993)。 丽 且 ， 在 核 内 ， 仅 亚 核 结构 
被 染色 ， 染 色情 况 与 由 Tuck 和 Looke (1985) 在 天 蛾 幼虫 皮 细 胞 中 发 现 的 馆 染 色 核 仁 情 
况 相 似 ， 入 们 已 经 从 电子 微观 水 平 上 开始 研究 在 核 仁 内 是 否 存 在 已 知 的 抗原 。 

通过 蛋白 印迹 的 DNA 片段 杂交 实验 已 证 明 ，29 x 10?u 核 内 蛋白 能 和 LCP14 和 
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LCP16717 特异 性 结合 ， 而 此 与 29 x 1OWH 结合 代 白 有 相同 的 发 育 形式 (Pali $, 
1990)。 然 而 29 x 103WJH 结合 蛋白 的 假设 序列 中 还 没有 已 知 的 DNA 结合 位 点 (Palli 等 ， 
1993)， 而 它 的 免疫 细胞 化 学 核 内 定位 与 疯 种 已 知 的 DNA SET CE SR OR a 
MHRs) 不 同 ， 钴 此 搞 清 它 是 否 与 一 些 幼 虫 皮 细胞 基因 相互 作用 以 及 如 何 作 用 仍 是 -个 热 
点 问题 。 


2.2.2 核 内 29X103uJH 结合 蛋白 的 激素 调控 


与 MDK 相 绪 合 的 29 x 1038uUJH 结合 蛋白 ， 在 4 龄 和 5 龄 幼虫 的 表皮 中 都 存在 ， 而 在 
幼虫 晓 皮 期 间 其 含 基 就 下 降 ， 在 缺乏 JH 时 ( 仪 受 20- 产 基 晓 皮 酮 控制 的 漫游 期 ) 就 消失 
了 (Palli 等 ，t991)， 然 后 在 晴 的 腹部 皮 细 胞 中 重新 出 更 。 在 幼虫 晓 皮 期 和 晓 皮 间 期 由 于 

真 存 在 JH， 所 以 这 些 29x 10 BOA REM. MO, Waa OILS H 
现在 有 JH Fe CE BY BARS, St A A e Ki EA. 

道 过 对 编码 29 x 103u 蛋白 质 的 cDNA 的 杂交 ， 证 明 其 具有 与 mRNA 表达 相似 的 发 育 
形式 。 尽 管 通过 免疫 印迹 检测 出 这 种 忌 白 的 含量 ， 在 幼虫 最 后 1 次 暗 皮 时 很 低 ，RNA 的 
合 量 未 检测 到 《Palli 等 1993)。 相 反 。 在 漫游 期 和 蜂 前 期 的 皮 细胞 中 ，RNA 和 蛋白质 都 
WR, KELLENI AMER mRNA 存在 。 因 此 ，29 x 103u 核 内 蛋白 只 存在 于 JH 含量 
很 高 时 ， 即 幼虫 牛 长 期 和 由 晓 皮 千 玲 起 动 的 幼虫 赔 皮 期 ， 后 一 时 期 中 jH 起 阻止 变态 的 作 
用 。 在 里 前 期 虫 体内 无 JH， 仪 存在 蜡 皮 激素 ， 这 时 29 x 103u 蛋白 也 随 之 消失 ， 当 肾 期 TH 
重新 出 现时 ， 又 会 出 现 这 种 重 白 。 这 种 租 白 发 育 形式 及 其 对 JH 的 高 亲和力 和 特异 性 结合 
RH, EM JH 的 作用 至 关 重 要 。 当 然 JH 受 体 在 激素 作用 中 也 是 十 分 必要 的 。 


2.3 J] 日 在 变态 时 调控 赔 皮 茵 醇 的 作用 


JEES PÝTA, EE TRE KRAT. RRE RAR ME, 
但 JH MFRETR ER RAJ, ERE A TE N e 2B H th a AE 
表达 。 当 20- 痉 基 赔 皮 酮 首次 进 人 细胞 时 ， 必 须 有 JH Æ (Riddiford, 1978, Berger 等 ， 
1992)。 因 为 暗 皮 贷 醇 在 基因 组 水 平 上 发 挥 作用 ， 遂 过 许多 核 内 作用 证 明 JH 是 一 种 虹 皮 
伪 醇 作用 的 调控 剂 。 在 天 蛾 的 皮 细胞 中 ， 进 入 细胞 的 JH 有 13 存在 于 核 中 。173 在 微粒 
体 片段 中 ,剩余 的 在 胞 质 片段 中 (Osn 和 Riddiford，1988)。 这 样 就 可 能 通过 膜 和 第 一 信 
使 来 发 挥 变 态 前 的 调控 作用 ， 可 惜 在 这 一 领域 中 还 没有 做 过 更 多 的 研究 。 

JH 如 何在 分 子 水 平 上 调控 晓 皮 化 醇 的 作用 ， 仍 是 -个 有 待 解 等 的 间 题 。 它 的 作用 可 
能 是 直接 的 也 可 能 是 间接 的 。 它 的 直接 作用 是 在 晓 皮 符 醇 - 受 体 (Ec-EcR) 复合 体 与 JH- 
JR 复合 体 间 竞 争 受 体 ， 从 而 决定 受 体 与 晓 皮 激 类 应 答 因子 结合 或 在 JH 的 其 他 位 点 结 
合 ， 从 而 干扰 转录 激活 或 失 活 所 必需 的 序列 。Bergur (1992) 已 经 证 明了 JH 能 抑制 一 
定 的 基因 ， 决 定 20- 卷 基 虹 皮 关 的 活化 ， 这 种 基因 结构 包含 有 两 个 虹 皮 激素 应 答 内 子 和 多 
个 短 侧 支 序列 。 但 是 JH 是否 与 这 些 序列 结合 仍 属 未 知 。 对 编码 转录 因子 的 早期 基因 的 虹 
应 激 率 应 答 因 子 的 控制 ， 或 对 其 附近 区 战 的 控制 看 起 来 不 大 可 能 ， 因 为 JH 不 能 限 止 赔 皮 
出 醇 起 动 和 协调 赔 皮 ， 也 不 能 阻止 蛋白 合成 的 诱导 ， 这 种 蛋白 能 够 调控 基因 的 连续 转录 ， 
而 这 种 基因 会 在 幼虫 中 赔 皮 期 表达 。 许 多 赔 皮 货 醇 诱导 的 转录 因子 ,例如 ，F74 
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(Thumme 等 ，1990)、E75 (Segraves 和 Hohness, 1990; Jindra 等 ，1992; Segraves 和 
Woldin, 1990) 和 MHR3 (Palli 等 ，1992) 参与 在 赔 皮 级 联 中 基因 的 激活 与 抽 制 。 央 为 这 
些 因子 出 现在 幼 忠 的 最 后 1 次 锐 皮 期 ,因此 也 不 太 可 能 受 JH 影响 。 然而 对 于 MHR3 来 
说 ， 若 在 体外 存在 高 剂量 的 JHT 时 ， 将 会 延迟 对 20- 痉 茶 赔 皮 酮 产 牛 反应 和 启动 表达 
(Pali 等 ，1991)。 这 种 作用 的 和 机理 尚 不 清 态 ”相反 、 其 他 的 - 些 因子 如 -- 些 受 体 结合 蛋 
白 首 次 出 现在 变态 期 (DiBello 等 ，1991; Guay 和 Guid, 1991; Andres 和 Thommel, 
1992)， 所 以 它们 的 出 现 可 能 直接 或 间接 地 出 JH 调控 。 

JH 也 可 能 直接 作用 于 晓 皮 当 醇 诱导 的 级 联 靶 基因 。 在 这 种 情况 下 ，JHLJHR 复合 体 结 
合 于 幼虫 特异 性 基因 部 位 ， 可 能 会 阻 上 E JH 的 这 种 永久 性 抑制 作用 。 这 种 结合 可 道 过 干扰 
旷 皮 肖 醇 诱导 而 改变 染色 体 ， 染 色 体 的 改变 对 于 抑制 作用 来 说 是 很 必要 的 。 同 样 ，JH 
JHR 复合 体 的 结合 可 能 会 固定 基因 周转 染色 体 结构 ， 这 种 菇 因 直 到 变态 发 生 时 省 会 表达， 
这 样 就 阻止 赔 皮 省 醇 或 赔 皮 省 醇 诱导 的 转录 因子 与 基因 接合 。 然 而 ， 对 染色 体 结构 的 影响 
并 不 一定 要 J]H-JHR 复合 体 直接 作用 于 调控 基因 。 复 合体 可 能 仅仅 是 改变 染色 体 核 蛋 白 的 
合成 或 有 关 活 动 。 

烟草 天 蛾 幼虫 的 皮 细 胞 中 的 JH 受 体 与 RNA BE AOL AIOE, A A 
胞 中 核 伍 有 关 的 亚 结构 内 〈Ralli 等 ，1993)。 资 料 表 明 ， 在 核 内 JH 会 影响 RNA 的 代谢 
其 影响 包括 作用 于 mRNA HY SPY, BORER RNA 的 产生 或 核糖 体 的 组 装 。 

JH 也 可 能 调控 细胞 中 赔 皮 储 醇 受 体 水 平 ， 并 调控 变化 着 的 锐 皮 举 醇 的 动态 ， 从 价 间 
接地 影响 赔 皮 当 醇 的 作用 。 烟 草 天 蛾 幼虫 期 的 运动 神经 中 无 赔 皮 和 肖 醇 受 体 ， 只 在 每 次 赔 皮 
前 有 微量 存在 《Riddiford 和 Truman，1993)。 如 果 不 考 虑 变态 期 间 这 些 运动 神经 元 是 再 
FEREC, AAA CTAB SER (ER) 含 基 都 很 高 。 如 果 向 分 离 出 的 腹 
部 中 注射 20- 羟 枯 晓 皮 酬 ， 则 EcR 的 水 于 增加 ， 们 如 果 问 时 存在 JHA，EcR 水 平 就 不 会 增 
Mo HERRE, hy sh Be Lg OE Be A AR ROC mRNA 和 免疫 细胞 化 学 为 基础 ) 水 
平 在 任何 时 候 都 比较 低 ; 只 在 晴 前 期 也 会 有 1 次 短暂 的 增长 《Riddiford 和 Truman, 1993), 

烟草 天 蛾 在 变态 时 其 暗 皮 任 醇 受 体 的 异 构 体 是 否 也 存在 件 质 上 的 变化 ， 日 前 还 不 知 
道 。 FRAMES AE RR hp a ON Fs Se RAN A OR, Ge e 
ZABE (Trumun Æ, 1993). A: aH Bee RG Bh PHOT BRIE 两 栖 动物 的 变 
态 中 也 存在 类 似 情况 ， 它 们 的 甲状 腺 激素 能 诱导 变态 ， 而 促 乳 素 能 抑制 变态 (Dent, 
1988; Tata 等 ，1991)。 正 常情 况 下 ， 在 幼 由 期 存在 中 状 腺 激素 受 体 的 异 构 体 ， 然 后 在 变 
态 高 峰 时 存在 的 主要 是 = 异 导体 (Yaoita 和 Brown, 1990; Kawahara $, 1991), AR 
能 够 阻止 B 蜡 构 体 的 出 现 (Baker 和 宁 ata，1992)。 假 设 调控 新 异 构 体 的 基因 不 能 被 激活 
或 不 能 表达 ， 那 么 变态 就 不 能 进行 。JH 阻 止 昆虫 变态 的 作用 可 能 也 是 相似 的 。 
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Williams (1956) 在 首次 报道 JH 的 天 然 提取 物 时 就 建议 把 这 种 激素 作为 杀 蝶 剂 来 使 


A, WAC ER RRM MLLER RA, HARANERA. AM “E 
AF” ( “paper factor”) 发 现 以 后 ， 表 明 它 对 选择 性 控制 昆虫 有 EWE, RCRA “ 纸 内 
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PT EAEAP ERAH i JH 的 类 似 物 。 从 而 ,它们 被 称 为 “第 三 代 杀 忠 剂 ” 
(Williams，1967)。JH 类 似 物 已 经 能 人 工 合 成 。 合 成 的 JH 类 似 物 生物 活性 和 化 学 稳定 
性 - 在 合成 的 化 合 物 中 许多 是 “ 昆 忠 生长 调节 剂 ”(IGR)， 也 有 许多 已 经 发 现 或 预计 在 控 
制 害 忠 种 群 中 具有 应 用 价值 (Henrick 等 ，1976; Sehnal, 1983; Retnakaran 等 1985; 
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图 14-4 抗 保 幼 激素 类 似 物 
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Hatakoshi 和 Nakayama, 1987; Langley 等 ，1990)。 研 究 者 们 将 许多 IGR 作为 JH BAA 
来 应 用 ， 避 人 免 直 接应 用 的 天 然 JH 迅速 失 活 。 例 如 ，methoprene 和 hydraprene 类 的 JHA, 
在 结构 上 与 JH 很 相似 ， 并 且 可 防止 生物 降解 ， 具 有 化 学 稳定 性 (Henrick 等 ，1973)， 奇 
怪 的 是 还 发 现 了 许多 活性 物质 的 化 学 结构 与 JH 不 大 相同 ,它们 通常 具有 芳香 基 团 。 这 些 
具有 活性 的 JHA 已 氢 遵 的 包括 fenonycarb (Dorn 等 ，1991; Masner 等 ，1981) 和 
pyriproxyfer (Hata koshi 等 ，1986，1989)， 它 们 都 是 些 芳 香 族 化 合 物 ， 与 JH 相似 性 很 
小 。 这 些 物质 的 性 质 稳定 ， 在 高 活性 的 方面 需要 具有 “个 特异 性 受 体 结合 位 点 ， 并 具有 激 
活 细胞 系统 的 能 力 。 各 种 JHA 生物 学 作用 与 天 然 JH 很 相似 ， 但 很 可 能 有 效 剂量 和 稳定 性 
有 所 不 同 ， 它 们 具有 相同 的 作用 模式 ， 因 而 可 能 也 具有 相同 的 受 体 。 这 些 活性 类 似 物 结构 
多 种 多 样 。 具 有 生物 活性 的 天 然 JH 的 空间 要 求 却 很 严格 ,而 且 大 多 数 活性 类 似 物 能 够 在 
细胞 质 和 细胞 核 提取 物 中 与 天 然 JH 竞争 结合 (Osir A Riddiford, 1988; Goodman, 1990; 
Braun 等 ，1992)。 

许多 化 合 物 由 于 有 干扰 保 幼 激素 的 功能 ， 因 此 称 为 抗 保 幼 激素 (图 14-4)， 都 是 具有 
保 幼 激素 作用 或 抗 保 幼 激素 功能 的 化 合 物 。 已 经 有 不 少 投入 生产 和 应 用 。 如 KK22， 
KK42 等 。 

通过 上 述 种 种 概 说 ， 可 以 看 出 ]H 是 如 何 拟 合 到 基因 上 ， 仍 是 SR. E JH-JH 受 体 
复合 物 直 接 与 活化 幼虫 结构 基因 和 失 活 贤 成 虫 基因 共同 作用 ， 还 是 通过 旦 白 - 蛋 品 复 合体 
与 其 他 转录 因子 共同 作用 ， 仍 不 清楚 。 也 许 JH 只 是 简单 地 影响 赔 皮 街 醇 受 体 的 类 型 或 影 
响 特 异性 转录 因子 ， 如 果 是 这 样 ， 那 又 是 如 何 影响 的 呢 ? JH 能 否 影响 RNA 代谢 、 转 录 和 
翻译 ， 能 否 影响 调节 性 RNA? 这 些 问题 只 有 通过 实验 来 解答 ， 而 且 需 要 了 解 JH 在 变态 时 
对 基因 作用 的 分 子 基础 。 
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质 。 昆 虫 信息 素 的 化 学 研究 起 始 于 20 世纪 30 年 代 ， 由 于 受 化 学 
结构 测定 技术 和 仪器 设备 条 件 的 限制 ， 进 丑 缓 惕 。 直 到 1959 年 
才 由 Butenandt 从 家 蛋 《Bombyx mori) 鉴定 出 第 - :个 性 信息 素 
成 分 一 一 至 蛾 醇 。 其 化 学 鉴定 化 费 了 将 近 50 a 
1966 年 Berger 又 从 2 500 头 粉 纹 夜 蛾 峻 虫 腹 端 获得 Smg 的 性 信 
息 素 天 然 物 。 自 此 之 后 ， 超 过 400 种 昆虫 的 性 信息 素 鉴 定 了 出 
k, RERRAR APRA RH 350 多 种 性 信息 素 ， 其 中 多 
数 已 能 人 工 合成 。 这 些 化 学 物质 在 防治 害虫 和 行为 生理 学 的 研究 
中 发 挥 了 很 大 的 作用 。 此 外 ， 萌 通 目 、 膜 明日 、 等 翅 日 和 双 却 日 
中 的 不 少 种 宕 虫 信 息 素 也 被 鉴定 由 来 。 





第 一 节 ” 鳞 翅 自 昆 忠 的 性 信息 素 种 类 





迄今 为 止 ， 鳞 刻 旧 是 屁 虫 信息 素 化 学 研究 中 最 为 详尽 的 - -个 
日 。25 年 来 ， 通 过 对 峻 蛾 和 雄 归 性 信息 素 的 化 学 结构 鉴定 、 结 
构 和 生物 活性 问 的 关系 等 研究 CORB E AEE ROLES 
了 基本 的 概略 了 解 。 

研究 结果 表明 ， 大 多 数 雄 娥 总 是 通过 雌 蛾 释放 的 性 信息 素 定 
bu, TRAM A, ARAM ARR RRA 
在 ， 它 们 性 别 之 间 的 定位 通过 视觉 。 当 雄 蝶 接近 肉体 后 ， 释 放 -- 
种 俊和 欲 剂 ， 但 这 类 性 信息 素 在 性 行为 上 的 作用 仍 知之 甚 少 。 
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1 肉 峨 产生 的 性 信息 素 
1.1 化 学 结构 的 基本 特性 
至 今 ， 忆 被 分 离 和 鉴定 出 化 学 结构 的 性 信息 素 的 蛾 类 据 统 计 170 余 种 〈 表 15-1), 分 


属 20 个 科 。 其 中 以 卷 叶 蛾 科 、 夜 量 科 BORE TR BONES. EA Re 
试验 发 现 的 性 引诱 剂 ， 据 统计 将 近 1 000 种 ， 分 属 35 个 科 。 

鳞 翅 日 肉 蛾 释放 的 性 信息 素 大 都 属 脂 族 化 合 物 ， 其 化 学 结构 的 特征 仅 去 现在 碳 链 长 
短 、 双 键 位 罗 和 两 端 基 因 的 顺 反 、 功 能 团 等 方面 的 差异 。 

SROAAR AMT ER BAA 10~ 21 SRE, BE oe R 
(Anarsia lineatella) ERAR, 52-5 BUSES R AL -5-+ OE, mR K ER 
ER (Orgyia pseudotsugata ) 的 性 信息 素 ， 顺 -6- 二 十 一 碳 烯 酮 -11。 其 中 ， 碳 链 长 度 为 十 
二 、 十 四 、 二 六 碳 的 约 占 总 数 的 0% 这些 化 合 物 的 分 子 质量 在 158u 以 上 。 

双 链 位 置 自 第 3 位 到 第 13 位 ， 共 中 以 第 7、 第 9、 第 11 位 最 为 常见 。 以 双 键 的 构 弄 
而 论 ， 多 数 为 顺 式 异 构 型 ， 但 也 有 不 少 种 类 为 反 式 异 构 体 。 双 键 数 目 多 为 1 个 ， 部 分 种 交 
为 2 个， 至 今 为 小 ， 只 发 现 美丽 灯 蛾 、 黎 豆 夜 胡 等 少数 种 类 性 信息 索 具 有 3 个 双 键 。 

蛾 类 信息 素 功能 团 最 常见 的 为 醋酸 酯 ， 其 次 为 醇 基 ， 再 次 为 醛 基 和 酮 基 ， 少 数 种 类 为 

















环 氧 基 和 两 酸 酯 。 此 外 ， 在 灯 蛾 科 中 ， 还 有 烷 类 。 
表 15-1 鳞 妞 目 峻 虫 性 信息 素 的 化 学 结构 一 览 表 





RRA 


化 学 & A 





ABRIR (Acrolepiidae) 
MRR (Acroleprapsis assectelta ) 


ZIA 





MME (Acgeridae) 
BRM ( Sanninoiden exitiosa ) 
BEMER (Synanthedon pietrpes ) 


Z, 7-3, 13-18: Ac 
E, £3, 13-18:Ac 





KIIREL (Arctndac) 

RATER (Holomelina aurantiaca ) 
Holomelina immaculata 
Holomelina lamae 

RHR CHyphaniria cunea ) 


HER ( Estigmene acraea ) 


AHITIR Cisia isaebella ) 
AMIK (Utetheisa ornatriz) 


2- 息 基 十 七 烷 

2- 甲 其 趟 七 烷 

PEER 

Z, Z, Z9, 12, I5-18:A Z, ZS, 12-18: Al 
Z, Z, Z3, 6, 9, 109-7 | RRM (5:6-13) 
Z, Z9, 12-18. Al Z, Z, Z9, 12, 15-18:Al 
Z, £3, 69, OR —oR A (1:6:27) 
2- 甲 其 十 七 烷 

Z, Z, 23, 6, 9-2 F -WEH 





ERE ( Jiombycdac) 一 
RË ( Bombyr mori } 
Bf Sk (Homhyr mandarina } 


E, 210, 12-16:0H 
E, Z10, 12-16:OH 


E, Z410, 12-16:Al 





FRERE (Carposinidae) 
HEDRO (Carposina niponenss) 


ZIZ RERA Z7 和 E7 HARD- 





Cohyhdae 


Eupoecilia ambrguella 


Z912:Ac 12:Ac (1:5) 
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GE) 





屁 虫 名 称 


会 
te 
Ei 
a 





BMA (Cossidae) 
PERAR (Cossus mongolicua ) 
SRR (Cossus cossus ) 


Z-5-12: Ac 
Z-5-12:At Z-3-10:Ac (8:2) 





ÆRE ( Gelechiidae) 

HARER (Phthorimaea operculetia ) 
P eioperculella 

HALE, (Pectinophora gossypiella ) 

Ly SERA MR (Brachmia macroscopa ) 
PARA AR (Anarsia lineati?la) 
Scrobipalpa ellatelia 

ŽIR (Sitotroga cereatella) 


E, Z, 24, ?, 10-13:Ac E, Z4, 7-13:Ac (1:1) 
4, 7, 10-13:Ac 

Z, E7, 11-16;Ac Z, 27, 1i-l6:Ac (1:1) 
E-L1-16:.Ac 

E-5-10: Ac E-5-10:0OH (5:1) 

E-3-12!Ac 

Z, E7, ll6:Ae 








RREH (Geometridae) 
ZRI (Operophtera brumata) 


Z, Z, Z, -1, 3, 6, 919:Ac 





MIRE (Gracillariidae) 
ARPT MAIR (Caloptilia theivora) 


E-11-16: Al 





AMHRA (Lasiocampidae ) 

DERRER (Dendrolimus punctatus ) 

ASEM (Dendrolimus spectabilis) 

IMI RAE (Malacosoma californicus ) 
AREER (Malacosoma distr) 


Z, FS, Tl2:Ac Z, E-S, 7-12:0H 

Z, E5, 712:0H 

E, Z5, 7-12:Al 

E, Z5, 7-12:Al E, Z5, 7-12:OH (1:10) 





ERE ( Lymantriidae) 

FER (Lymantria dispar) 

RER (Lymantria monacha) 
ERER (Orgyia pseudotsugata ) 


2Z-7，8- 环 氧 -2- 甲 基 - 十 八 烧 
Z7, BRL ARG 
26-2 LZ, 6+- 





AIRE (Noctuidae) 

FIRR (Naranga aenescens ) 
玉米 楷 夜 蛾 (Busseola fusca) 
FENHER BUR (Diparopsis castanea ) 
EBB (Gortyna xanthenes ) 

KM (Sesamia inferens) 
HANH (Spodoptera eridamia) 
BRR (Spodoptera exempia) 


MERR (Spodoptera exigua) 


ERE (Spodoptera frugiperda } 
Spodoptera littoralis 
Spodoptera litura 


RIAR (Anticarsia gemmatalis) 


FRR (Leucania loreyi ) 
UERR ( Mamestra brassica) 
PRR (Mamestra configurata ) 
RARER (Mamestra oleracea) 
ARER (Mamestra pisi ) 
RARER (Mamestra suasa} 
LAU (Pseudaletia unipuncta) 


Z®14:Ae Z-9-16:Ac Zll-l6:Ac ( 4) 
Z11-14:Ac Eil4:Ac 2-914: Ac (10:2:2) 
E9, 11-12:Ae 11-12: Ae (16:5) 

ZA11-16:Al Z9-16:Al 16:Al (96:2:2) 
Z-A1-16: Ac 

Z914:Ac Z, F9, 12-14:Ac (4:1) 
Z9-14:Ac Z, E9, 12-14: Ac 

2, E9, 12-14:Ac 24-140 

Z, Z9, 12-14: Ac 

Z9-12:Ac Z9-14:Ac (9:1) 

Z, E9, 11-l4:Ac Z, E9, 12144: Ac (20:1) 
2, ES, 1A4:Ac Z, E9, 12-14: Ac (10:1) 
Z, Z, Z3, 6, 2HR 

Z, Z, 23, 6, FIRM (5:3) 
Z-11-16:Ac Z-1-16:0H (8:1) 

ZAl-l6:Ac Z-11-16:0H 

ZA1-l6:Ac Z-9-14:Ae (19:1) 

Z-1l-16:Ac Z-A1-16:0H (1:1) 

工 11-14:Ac Z9-14:Ac (1:3) 

Z-11-16:Al 

ZA1-16:Ac 
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(#) 
BARA PR 化 学 结 构 
ERRAR ( Scotogramma trifolii) 2-11-16: Ac Z-11-16:O0H (9:1) 
ABH AE (Helicoverpa armigera) 16:AL 2Z9-16:Al Z-11-16:Al 
SWAB ( Helicoverpa we) 16:AL Z9-16:A Z-)1-16:Al Z-7-16:Al _ 








16:A Z-9-16:Al 2-11-16: Al 

ZT-16:Al Z9-16:Ac Z-Li-16:Ac Z-7-16: Ac 
16:Al 2-9-16:Al Z-11-16:Al 
Z-7-16:All4: Al 2-9-14:A] Z-11-16:0H 


Helisthis subflexa 


WFR (Heliothis virescens ) 





小 地 老虎 (Agrotis ypsilon) Z712: 

BU ER (Agros segetum ) 2-5-10: 

AFTER (Amathes nigrum ) Z-T-14:Ac 2-5-12: Ac 
LEME (Euro ochrogaster) Z-5-12:Ac Z7-12:Ac Z-9-12:Ac 
RHE (Ancylis sativa) EG12:Ac 29-12: Ac (8:2) 
警 纹 地 老虎 (Sota exclamationis ) 分 514:Ac T9014:Ac 
Autographa biloba Ac 

ARB (Autographa california) Ac 

HS ABM (Plusa chalicites) Z-9-14: Ac 





KIRAR (Pseudoplusia includens } 
Rachiplusia ou Z-7-Í2: Ac 

tAc Z-5-12:Ac Z-7-12:Ac 1 i 
MRAR (Trichoplusia ni) Ac S12: Ac Z7 112:Ae 

















2-7-14:Ac Z-9-14: Ac 
埃及 金刚 销 (Farias insulana ) E, F-10, 12-16:Al 
SHBAL (Notodontidae) 
WEAR (Thaumetopoea puyxampa ) Z-13-hexadecerrl l-ynyl acetate 
ARMEL (Pterophondae) 
TERR (Platyptrha cardudactyla ) Z-11-16: Ac 
SERA 《Pvralidae) ~ 
TALIE (Chilo suppressalis) ZGAL Z13-182Al (5:1) 
HET AM ( Chilo infuscatelius) Z-11-16:0H 
RRI (Chilo venosatus) 213-18:Ac Z13-18:OH Z11-16-Ac (4:2.4) 
URRI (Chilo sacchariphagus) Z13-18:Al 2-13-18: Ac (7:1) 
ERER (Chilo partellus) ZIi-16:Al 
PERM (Chrysoteuchia topiaria ) ZUHLG6:AL 
Amyelois transitella Z, ZAL, 13-16:Al 
HPA (Anagastra kuchniella ) Z, E9, 12-14: Ac 
PIBE ( Cadra cautella ) Z, E9, 12-144 Ac 
WAHRER (Ephestia elutella ) Z, E9, 12-14: Ac 
H H RHR (Homoesona electellum ) Z, E9, 12-14:OH 2-9-14:OH 
MEBRR ( Plodia interpunctella) Z, E9, 12-14:Ac 
BRAEMR (Dichocrocis punctiferalis) ED-16:Ac 2-10-16:Al (9:1) 
ROHN ( Hellula undalis) E, Ell, 13-16: Al 
亚洲 玉米 级 (Ostrinia furnacalis) ZAR M:Ac E-l2-14:Ac 14:Ac 
WOH ERIE (Oserinig nubilalis 》 ZILIA Ac EA1-14:Ae 
EWS (Tryporyza incertulas) 16:Al Z-9-16:Al Z-11-16:Al 
草地 量 (Lozostege sticticalis) E-11-14: Ac 


FER RIE AME (Susuria erigna) Z, 2-7, 11-16:Ac Z, E7, 11-16: Ac 
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《 续 ) 
RAGE 化 学 结 构 
K IREF (Saturniidae) g 
EWR ( Antheraea polyphemus) E, Z6, 11-16:AcE, 76, 11-16:Al (9:1) 
EIRE (Sesndac) 
fai AAR (Paranthrene tabani formes) E3, Z-13-18:0H 





RIRAL (Sphingidac) 
IR (Manduca wata) 
CIRE 《Tineidae} 


ZAO, 12-16: Al 











WARM (Tineola biswilela) E2-18:AP E, E-2, 13-18:Al (1-2) 
IHRE ( Tortricidae) 

ERENER (Cryptophlebia) E-8-12: Al Z-8-12:A1 (1:19 

leucotreta 

HEDER (Cia nigricana) E, E8, 10-12:AL 

RRR (Graphotitha molesta ) ZBI Ac E-t Ac E-8-12:0H 12:0H 
IMBIR (Hedda nula ferana) 12:0H 2-8-12: Ac E, ES, 10-12: Ac 
ERER ( Laspeyrena pomonella) E-8, E-10-12: Ac 


ERER (Lobesia botrana) E, Z7, 9-12 Ac 
WEER (Paralobesia viteana ) 2 Ag 








BARRIDE {Rhyacionia buoliana ) M12) Ac 
SHAD BR (Rhyacionia frustrana) E-9-12: Ac 
BEDER (Rigucionia rigdana ) E, F8, 10-12:Ac 
MEERDER (R. subtrnpica) E912: Ac 


EENDE (Spilonota ocellana) 


Tetramoera schistaceana 





HRD ABR (Zeiraphera dinana ) F-L1-14 Ac 
KARIR (Sparganothis directana ) E9, 11-12: Ac F-Ll-14: Ac Z-11-14:Ae (35:19:28) 
BORK RBM (Acleris minuta) Ell, 13-14 





RDR ( Adoruphyes orana) 
HHBH ( Adozophyes fasciata ) 


Z-11-14:Ac (9:1) 
ZAl-14:Ac (91) 





BER (Amorbia cuneana) E, E10, 1244: E, £10, 12-14:Ac 
Archippus breviplicanus FL Ac Z-11-14: Ac (53:23) 
FUER ( Archips argyrospilus) ZIA EA. Aciz Ac 
MUG T EAR (A. cerasivoranus ) ZALLA: Ac EL-14:Ac 


HARER ( Archips semiferanus) 
ERRER (Archips podana ) 


ZALIA EL-i4:Ae 
-4:Ac E-Il-14: Ac (1:1) 





BERK ABIL (Arhip rosanys) CILMIOH ZILI: Ac (1:9) 

LRR (Argyrotaenia velutinana ) Ae BILA El HAZA Z912.Ac E12: Ac 
TERNER (Argmplxe shitaceyana) 79-12: Ac 

BAB (Argyroploce cotrana) ZIAL Z11-14:Ac (1:100) 

WE BR (Choristoneura furniferana } PAGAL EAIA A] (4:96) 

KEER ( Choristoneura murinana) Z9-12: Ac 

AREER (Choristoneura occidentalis ) ZIDAL E-A1-14:Al (8.92) 

BRAK ER (C. roaceana ) ZA A EI-k Ac Eli-14:0H 

ARER (Clepsis spectrana ) Zi114:Ac Z9-14:Ac (90:10) 

BGR (Cnephasia pumicana) E09-12: Ac 2-9-12:Ac (1:1) 


Epichoristodes acerhella. Z9-14 Ac Z-11-14: Ac Z 1-14: OH (8:64:26) 
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( 续 ) 





EREK 


化 学 结 构 





TINIE oe EAR (Homona coffecrea ) 
SEH (Homona magnanima ) 
KMR (Pandemis heparana ) 
三线 郑 (Pandemis limitana ) 
PASS EM ( Pandenns cerasana ) 
Pandemis pyrusand 

Platynota adeawsatis 

Platynota flavedana 


TEE ADB (Platynotastultana ) 


Sperchia citri 


BEC BR ABR (Croesia semıpur purana ) 


IKAR (Croesia curcalana } 


FE-9-12:Ac 12:Ac 12:OH (36249: 15) 
Z-4 Ae 29-12 Ac 11-12! Ac (30:31) 
ZILIA ZHI ac ZALI4:OH 12:Ac (90:5:5:1) 
ZILIA Ac L914. Ac 

ZILI Ac Fll-l4:Ac (64.21) 
ZAJ- Ac Z9-14.Ar (94:6) 

EAIA Ar RWl-14:OH (2:1) 
ZI4:OH EL-14:O (84:16) 
Zlb-l4ide Ell4:Ac (94:6) 
LIDIA: Ae Ell-l4:Ac (1:2) 

EL 14:Al %-11-142 Ar (85:15) 
EIAAL Z11-14:Al E-114: Ac 
ZALIEAC (76.5:13.5:8.5:1.5) 





~ RPE Yponomeutidae 
MRON RIR (Prays aleae ) 
ERER ( Ypomoneuta padella) 
ŽK (Plutetia xylostella ) 


27-14: Al 
lO:Ac Z9-16:Ac 区 11-16:Ac 14 Ac EAP Ag ZUI Ac 
ZUG: AR _Z-11-16: Ae (2:3) 





Ù: F. 反 式 Z 顺 式 Ac. MMM 


顺 -1L- 十 四 碳 烯 醉 醋酸 酯 。 


1.2 化 学 结构 和 活 ， 


OH. RE ALE RPT RARER, TM, M: ZILA. 为 


Hag KK 


BEA EE AE ETE A ESA ERP A, TTP REE, BF LE 
22D AMM OER, ESTERS HE. KEI TT AW, Bh ES 
息 素 结构 中 的 双 刍 位置、 碳 链 长 短 和 顺 反 异 构 体 等 要 求 非常 严格 . 
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E 成 分 是 顺 -7- 十 RARER, 碳 链 长 短 或 双 键 位 置 稍 经 变 


化 ， 其 对 雄 蛾 的 诱捕 率 况 下降 80% ~90%; 双 键 位 置 从 第 七 位 移 至 第 志 位 或 第 五 位 时 ， 
最 低 活性 浓度 相差 3 个 数量 级 以 上 。 狂 毒 蛾 性 信息 素 为 须 -7，8- 环 氧 -2- 甲 基 - HAS, H 





合成 类 似 物 的 田间 试验 表明 


， 环 氧 基 团 位 置 变 更 ， 活 性 成 千 们 下降; 即使 甲 晤 侧 链 位 轩 稍 


作 移动 ， 活 性 至 少 下 降 到 原来 的 1/20, 





近年 来 ， 人 们 还 发 现 ; 


多 性 信息 素 的 旋光 异 构 体 和 外 消 旋 化 合 物 能 模拟 天 然 性 信息 素 





的 生物 活性 。 例 如 欧洲 玉米 蝇 和 红 带 卷 叶 归 的 主要 性 信息 索 成 分 均 为 顺 -11- PETRA 





二 醒 ， 生 测 结果 表明 欧洲 玉米 晨 对 其 结构 类 似 物 (S) - (一 ) -9- (2- 环 戊 烯 基 ) -TRR 
BEABA, WT CR) - (+) 对 有 映 体 却 几乎 无 反应 ， 对 外 消 旋 化 合 物 的 反应 介 二 上述 两 
者 之 间 。 红 带 卷 叶 蛾 对 (S) -(-) 和 (R) - (+) 对 映 体 的 反应 相等 .而 对 外 消 旋 化 合 
物 的 反应 比较 强 。 又 如 舞 毒 蛾 性 信息 案 顺 -7，8- 环 氧 -2- 申 苦 - 十 八 烷 的 (+) 和 (一 ) 对 映 
体 具 不 同 的 生物 活性 ，( + ) 对 映 体 具有 较 高 活性 ， 击 〈 - ) 对 里 体 无 活性 。 


1.3 昆虫 性 信息 素 的 抑制 剂 


对 大 量 性 信息 素 类 似 物 的 筛选 研究 发 现 ， 许 多 类 似 物 对 性 信息 素 引 诱 活 性 中 抑制 作 
用 。 这些 抑制 剂 本 身 无 引诱 作用 ， 化 学 结构 多 半 和 性 信息 素 相仿 。 
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ANAE TERETA th tE fa E E AE HE Ba A E E- 7-H 7S RARR ARN, 粗 提 物 的 引诱 作 
用 受到 抑制 。 

WE, ON BAF AR ER EA OE MEM HER 
这 些 组 分 可 能 是 性 信息 素 生 物 合成 中 的 前 体 。 如 舞 毒 蛾 性 信息 素 腺 体 中 存在 1 种 顺 -7- 十 
从 碳 烯 烃 化 合 物 对 雄 蛾 的 定向 其 抑制 作用 。 云 杉 卷 叶 蛾 腺 体 中 含有 对 性 信息 素 具 强烈 抑制 
FERRE- | 六 矶 二 烯 醇 对 高 斯 性 信息 素 有 抑制 作用。 

卷 叶 蛾 科 的 三 带 卷 叶 蛾 的 性 信息 素 为 顺 -9- 十 四 万 烯 醇 醋 酸 酯 和 顺 -11- F D Tk Ah nF i 
BENA (6:64)， 当 加 人 6% 的 反 -11- 十 四 碳 烯 醇 醋 酸 酯 时 几乎 完全 丧失 了 引 透 雄 蛾 的 能 力 。 


2 雄性 产生 的 性 信息 素 


有 关 鳞 茵 日 雄 蛾 和 雄 蝶 产生 的 性 信息 素 方 徊 的 知识 ， 柑 当 欠 缺 。 其 凸 要 原因 是 以 往 的 
研究 偏重 十 颇 有 应 用 价值 的 雁 峨 性 信息 素 之 故 。 近 年 来 ， 随 着 昆虫 交配 通讯 机 理 人 研究 的 深 
人 ， 才 发 现 雄 性 信息 素 在 种 问 生殖 隔离 中 具 重 要 作用 。 侍 今 ， 被 鉴定 出 化 学 结构 的 雄性 信 
上 总 素 种 类 虽然 尚 为 数 不 多 ,但 已 遇 炙 出 它 在 化 学 结构 和 行为 功能 上 的 复杂 性 。 

2.1 MOR 

MAER RET E E H E E KERELE LEARE, REAK (R 15- 
2)o P RR, FREER: 

表 15-2 ” 鳞 翅 目 雄 虫 性 信息 素 的 化 学 结构 一 览 表 
昆虫 名 称 _ 化 学 结构 


HIRE (Arctidae) 
RAITRE ( Crratonotus transiens) 











THB MAG, 7- . 气 -5H- 吡 略 -1- 着 革 用 醋 





RA KTR ( Creatonatus gangis) 

BBEIR ( Utetheise puleheltoides ) 

Utetheisa toma 

Sm ATER ( Utetheisa ornatrix) 

EB WAR ERR {Phragmatobia isabella } 

MERATAR ( Phragrnatotia fuliginosa) 

WET SR ( Estagmene acrea ) 

Cisseps futncollis 

AREE (Nocnndac} 

Mythimna mpura 

Mythimna conigera 

Mythimna paltens 

HERIR (Mamestra brassicae) 

STH AMR (Mamestra persicariae) 

TRAP AR (Mamastra configurata ) 

KIIR (Polia nebulosa ) 

Polia tenta 

REER (Peridroma xiucra) 
SME (Pseudaletia unipancta ) 

ABBR (Preuduletia separata) 


Phlogophora metic uloa 


Tdo, 7- A-SHAEN -L-I F E 
TFRE-6, 7- A-SHIER- 1-484 AF 
TBO, 7- -SHAE -1-4 EI E 
TARA, TO SSH 1-4 EE 
THEME, 7- -SHa -1 EHF E 


6, SHALE 1 RHE 


6, TZA-SHA -1-74 H 


6，7- 二 氧 -SH- 吡 咯 -L- 凑 其 甲 万 7- 轰 基 -6，7- 二 气 -$H- 地 咯 -1 羧基 中 栈 


TREAE-6, 7- - 气 -5 上 吡咯 -1 羧基 甲 本 
TR Mts, T-SHI 1G p 


APR, FT 

SOR, RTA 

SR, RTM 
2HELM, RE 
EELE, KPN, EZE 
2RELM 
LEER, 
DEROM, 
2RECH 
PBK, RHINE, ME 

SDR, RBM, EVM, ETER 


EPR, RAE 
KLM 


GPH S-PRAB-2-189, 6- TSE-S Ye kG -2-0%, 2-04 D ANR 
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(#8) 





ue 


化 学 结 构 





FRR (Apamea monoglypha ) 
ERAR (Cucullia umbratica ) 
Agrochola helvola 

Raghuru albipuncta 

RUER (Anarsia gemmatalis) 
RIRE (Hepialidae) 

Hepialus hecta 


TERRA ( Agaristidae) 
Phalaenoides glycinae 

BURA ( Pyralidae) 

HAITI ( Ephestra elutelia ) 
TERI BERS ( Eldana succharina ) 
Paralip gularis 


AR LM 
(Z, Z, 7) -3, 6, 十 RH 


GLIP BS, 4e 一 氢 -2HF 吡 晴 1, 8- PJ 1-32% 1-2, 9- mig 
双环 - [3, 3, 1] E76 
1, 8- CP 13- 乙 基 1-2, ZIEN- (3, 3, 1) -7-4 -6-A 


DERZ, 2# AC 
E-U, BAR (y-Decalactone) yb —- WAH (y-Lindeealactone) 


HOLE, MRR, (E) -3P E1, -4-_ ERNE 7 内 丁 
2RRZ BE. m2, 6 CHAE 








KAIR (Galleria meltonetia) 
RB (Achroie grisetia) 


FER, EPR 
EET BE, MA-1LH AWARE 


FR (Corcyra cephalonica) (Œ, E) WEE, (E, 2) -RER 
RREH (Geometridae) 
BRAT RAR ( Bapta temerata } ETAR 


EIRE (Tortricidae) 
HAON (Grapholita molesta) O HR, KARHE., dE APRA, R-AZ 
SUBD RA ACME WB oy Oe 09 (3 OG TE ERATE + ie, - -PP A A eB R 
内 释放 止 FRR- ARER BML A ETE, IRS ORE 
HEIR RITA 
卷 叶 蛾 科 的 和 小 食心虫 (Grapholitha molesta ) 由 位 于 尾 端 的 成 对 白色 毛 束 分 泌 出 4 
种 化 合 物 ， 其 中 反 式 -肉桂 酚 和 2- 表 菜 烙 酸 甲 栈 对 2cm 近 的 瞧 蛾 具有 引诱 作用 。 
HRFHF, WRIT (Creatonotus gangis) MIR IRITH (C. transiens) 的 味 剧 均 十 
分 发 过 ， 哑 副 中 存在 着 数量 不 等 的 羟基 斑 媒 贾 【R( - )hydroxydanaidal ]。 Utetheisa 属 的 
3 个 种 : BEAT RR (Utetheisa pulchella), Ulotrix 和 美丽 灯 蛾 〈D.ornatrir) HÆR 
上 着 生 有 了 味 剧 , E AY 1% DS AE BEE. UE RAT BR (Phragmatobia faligi- 
nosa) MAIRTIN RER (P. isabella) TERRE, ARRE dL BT OR BI, BOY 
种 蛾 味 剧 中 的 物质 存在 差异 ， 前 者 主要 含有 斑 蝶 酮 (danaida), MARNE H AH EE 
蝶 酮 。 虽 然 这 两 种 成 分 均 可 起 催 欲 作用 , 但 肉 蛾 对 同 种 雄 暴 释放 的 物质 更 为 敏感 
夜 蝇 科 中 。 从 冬 夜 峨 亚 科 、 资 褒 蛾 亚 科 、 剑 纹 夜 蛾 亚 科 雄 峨 奈 刷 中 鉴定 出 2- 甲 其 丙 
酸 、2- 甲 基本 酸 、 茶 甲酸 、6- 甲 基 -5- 庚 烯 酮 -2、 芋 甲 醋 、 松 香 若 酮 、2- 茶 乙醇 等 性 信息 素 
成 分 。 APHID Pseudaletia separata ENTER AOE PRL A, E EKER 
BB SCBA BY LEAR Sb EEE, REBAR (Anticarsia gemmatalis) & 
刷 分 小物 主要 成 分 是 (Z，Z，Z) -3，6，9- 一 上 一 碳 二 烯 ， EREE EHEER 
Phlogophora meticulosa WE ROR 5 WERU & KED 3 PRA, MERKER, K 
CRRA. GME RIED, RIFE RHE PA 87% 的 个 体 成 功 交 配 ， 而 30 ABETE 
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东 的 雄 峨 却 均 未 交配 。 
RRA WS HRA SHORT, DERRER TE REM Re, REE 
的 外 伸 而 展开 ， FERSORE HY, RRE TE. 


2.2 MRS RE 


SH SRS FE RR | Eh, ER ETT HEH. 

从 2 种 粉 蝶 味 出 中 分 离 和 鉴定 出 2 种 雄性 信息 素 成 分 : LAER, EET 
HBR (Colias eurytheme) WARR (C. philodice) WMARABWRRIE, AM 
的 茵 腺 中 分 党 的 是 一 个 带 侧 链 的 烃 类 化 合 13- 甲 基 - 二 十 七 烷 ， 而 云 纹 粉 蝶 起 腺 分 泌 
STRUM: TARR OR, PARROT ARR, MARAI (Amauris 
ochlea) AYR US BE Ys "PS 5 HN tA BB, 

EFAS BY VES AY FY SE REED MRS 〈 表 15-3), MERKERS (Danaus gillip- 
pusberenice ) 的 味 刷 器 官 中 鉴定 出 1 神 杂 坏 酮 化 合 物 一 一 2，3- 二 和 氧 -7- 甲 基 -1H- 紫 咯 啉 嗪 
山 -1。 在 同 科 其 他 种 的 雄 蝶 昧 刷 中 也 发 现 该 雄性 信息 素 。 随 后 的 研究 又 从 王 怠 的 味 刷 器 官 
中 鉴定 出 3，4- 二 甲 氧 基 - 茶 乙 酮 、3，7- 二 甲 基 - 反 -2- 辛 烯 二 醇 -1，8、3, 7- 二 申 基 - 反 ， 反 - 
2, O38 TM BE1, 10, 3, 7A 10M, 2, 6S AMM, 3, HER, 
RZ, ORIEL, 10, HARRARI, I-11--+ / BERR BREE ARS, kh 
化 合 物 、 杂 环 醛 和 葵 乙 酮 ， 这 些 化 合 物 的 生物 功能 尚 在 研究 之 中 ， 


表 15-3 ”部 分 雄 蝶 性 信息 素 的 化 学 成 分 




















Raný 分 小 部 位 化 学 成 分 
SBM (Colias eurytheme) AR HE OT oR 
ARMS (C. philodice) mk PARRE, | ARES, PARREGA 
RARI (Amauris ochlea) RE W-K FIR 
A ERIE (Danaus gillippusberenice) oR 2, 39-78 E-H RRA-1 3, 4 3, 


FA. 3, T A218. 3, PRR, 
B2, -RIA .- 醇 -1，10、3，7- 二 甲 基 -10- 羟 基 - 反 ， 
2, CRIM, 3, TIER, B2, CR ERM- 
1, 10, PARARI, 、 顺 -11- HARRARI 
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REAREN, ERARE ZFEFRAH, MAH, RAH, W8, HBA 
APRA SROR A, PARR RM Re, FAILINA HRR 
的 性 信息 素 研 究 相对 较 少 。 


1 上 肉 虫 产生 的 性 信息 素 


UHH. HBE, RAH, ERE, A eRe, HUBE 
种 雄 虫 或 激发 雄 虫 的 性 欲 ， 后 者 常 被 称 之 为 俱 欲 剂 ， 具 有 低 挥发 性 ， 只 能 在 短 距 离 内 发 生 
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作用。 
1.1 KARKAT LA 


RSH A E R HEIE EA REF 2 ARL LA E RS (R 15-4)。 从 雌性 家 蝇 
(Musca domestica) 的 表皮 晴 质 中 最 先 分 离 和 鉴定 出 的 性 信息 素 为 顺 -9- H=, E 
研究 表明 4，8- 二 甲 基 二 十 七 烧 和 13- 甲 基 一 十 九 烷 也 是 雌性 家 蝇 的 性 信息 素 。 一 种 而 蝇 
(M. autumnalis) 的 性 信息 素 有 3 种 组 分 : 顺 -14- HAA, -13-2 二 九 燃 和 顺 -13- > 
HER. MR (Stomorys calcitrans) 则 是 利用 顺 -9- :十 一 烯 及 顺 -9- 三 十 三 烯 作 人 性 信息 素 
的 。 小 家 蜡 的 性 信息 紊 为 脐 -9- 二 十 五 烯 或 硕 -11- 三 一 燃 。 可 见 ， 除 实 暗 《 Dacus oleae) 
Bl, TORRE (5, 5S] 十 一 烧 外 ， 其 他 种 类 的 性 信息 素 都 是 利用 不 侈 和 烷烃 化 合 物 或 
醛 类 作 性 信息 素 的 ， 碳 原子 个 数 从 肉 蝎 《( Sarcophaga bullata) 的 6 个 到 采 采 是 (Glossina 
morsitans morsitans) 的 40 个 不 等 。 

Alberts 等 《1981) 对 Bradysia impatiens 的 研究 结果 表明 ， 当 峻 蝇 引 入 雄 蝇 所 在 场所 
Jy 15, 30, 60s 的 间隔 期 内 雄 蝇 翅膀 扇 动 率 分 别 达 83.6%, 64.4% 和 的 ,0%， 逆 风 移 
动 率 分 别 达 12.3%, 17.8% 931.5%, HARE AA FAIR, KAA Bradysia impatiens HER 
存在 着 性 信息 素 ， 但 其 化 学 成 分 仍 未 分 启 。 


表 15-4 ”部 分 双 翅 目 昆 虫 性 信息 素 的 化 学 结构 
昆虫 名 称 化 学 结 构 
EWE (Glossinidae) 一 
FRIR (Giosina morsitans morsi 15，19，23- 三 申 基 二 上 七 烧 、15，19- AES pE, 17, 21 HET 
tans) be 














MAG. pallidipes) 13, IF PRET ah. 15, 19 RS TRE 
“RINE C Muscidae) 7 ~~ 

As KSB (Fannia canwutaris) MR-9- Ap Hit 

Fanma femoralis Wi--= 1 26 

Fannia pusio MALS 

Haematobia irritans 顺 ? = fA 顺 -5 十 烯 

WS ( Musca autumnalis ) 是 -14” -十 九 蜂 、 顺 -13- 二 十 九 烯 和顺 -13- 二 十 七 烽 
OA (Musca domestica ) 顺 -9- 一 二 三 烯 4, SAE ERALDA POLE 
WEWE (Sarcophagidae) 

Surcophaga bullata ust 

RIVA (Sciaridae) 

Lavorelia mali PbS 

KEME (Stomoxyidee) 

FEMA ( Stomazys calcitrans) 13- 甲 基 -1 -天 十 一 酷 、.13- 甲 是 -1 T E-A -S-E 二 媚 
SMR (Trypetidae) 

BALE (Dacus oleae) 1, RAR (5, 5] 1 t 





1.2 HRARRHERE 


畏 起 日 是 昆虫 纲 中 最 大 的 一 个 目 ， 为 害 和 破坏 农作物 、 果 
纺织 峡 等 ， 对 人 类 造成 无 法 估量 的 经 济 损失 。 
畏 妞 目 信息 素 化 学 结构 鉴定 的 第 一 篇 报告 是 在 第 16 届 国际 昆虫 学 会 年 会 上 ,用 











q 
g 





Bk, Rah KEME 
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Silverstein 提 出 的 。 至 今 为 止 , 已 被 鉴定 出 化 学 结构 的 萧 怒 日 信息 率 仍 为 数 不 多 ， 分 属 9 个 
科 : DEP MAPE, APEL Se PR EB HPR, RRP SARATS 
A WAS Ri LA, RH ER BREA, EER A R A — A 
群 之 间 ， 也 可 以 具有 完全 不 同 的 性 信息 素 成 分 〈 表 15-5). 








表 15-5 WAAR MERA REFA 
Bok 名 称 化 学 结 构 
BMA (Anobiidae) ` 
ARME (Lasioderma Serricorne) | 4, 6 <M ET- E 3 
REMEI (L. Serricorne) 2, ZEB, SIS, 4 2H 


BHM (Stegobinm pariceum) 


2, + “82, 3, SSPEO (EATA) AHHA 





GR (Bruchidac) 
SRR (Callosbruchus chinensis ) 
KER (Acanthoscetides obtectus } 


E3, 7- R23 HH, 8- H 
(=) (E) 2, 4, SPI -<A H 





BELAY £ Chrysomelidae) 
M-E (D. undecimpunctata) 
TEHER A (D. vargrfera} 
EREE (Scarabaeidae) 
RAM eC. zealandica) 
日 本 金龟 子 〈 Popillia japamca 

SC lan. (Anomala rufocuprea ) 
WAM BA (Anomata cuprea) 


ERMER (Anomala shonfeldti) 
标 桃 绿 丽 金龟 ( Anomala daimiana) 


KA HIS (Anomala orientalis) 
HINZE ( Anomala ectiewostata) 


HERNEEN EAP 
Anomala albopilosa sukishimana 
FUR AH 1 (Anomala azakana ) 
BETE hie 

Anomala albopilosa albopilosa 
HREH EE (H. parallela) 
REMEE (Hepiophylia picea) 


10-P 8-2- R 
B-P -2R RTI 


ae 
(R. 
{2) 
(R, 
(R, 
(E) 
(E) 
(R, 
(Z) 
(R, 
(R, 
(R, 
(R, 


D) - (一 ) (GELA) 氧 杂 戊 烷 -2- 卫 《R- 对 映 体 》 
-十 四 玻 燃 酸 息 本 

Z) -5- (一 ) (FRE) RRRA 

Z) -5- (-) CREE) RAR- 
-EAR 

-218 

Z) -5- (一 ) CPLR) AARE 

-7+ A-2- 

Z) -5- 《一 ) (FLEE) RARA 

2) -5 (-) (GELRE) RRRS (8:2) 

Z) 5- (一) (EE) RARR- 

Z) -5- (>) CHER) KARI- (28:1) 

| (R, 2) -5 (一 ) (GELEE) RARR (SIRE) 
(R, 2) 5- (=) (HD ARRIEN (E) -2- 工 
EM, (E) 2ER, EHER (10:3.3:1) 
DARMEN PE-2, 5-4 -4-2-0 

R, 77, 1S-TAR CH ABE 





AEA (Scolytidse) 

FEABER XA (D. brevicomis) 
南部 松 小 总 

RRA 


| T7256, BRAM: [3, 2, 1] - 辛 烷 
DERN 5-5 a 
DRAR K- TRER 








WH PH (Tenebrionidae) 
RE (Tribolium confusum) 
SBA (Dermestidae) 

RIRE (Trogoderma glabrum) 


BRRE ( T. granarium) 
EARE (T. inclusum ) 


| DEER, EFAS, L- 才 七 燃 和 十 七 烷 二 烯烃 


反 -14- 甲 基 -8- PARE 

TT ARAB AE AG 

反 和 有 顺 -14- 甲 基 -8- 十 六 碳 燃 醛 

顺 -14- 甲 基 -8- 十 六 碳 烯 醛 顺 -14- 甲 基 -8- 十 六 碳 烯 
醇 M-14- -8-473 AKAR E A 
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( 续 ) 
Rn 名 称 化 学 站 构 
Ts variabile BE FE RAE 
DEMER CAnthrenus flavipes) KE-3- FER 
ACW ARBRE (Attaxenus megatoma ) H-3, AS“ RAE 
A. elongotudus W3, WBS oR AL 
虽 头 申 科 (Elateridae) 
MRTKY (Limonius califormicus ) IRER 
太平 洋 华中 头 甲 (Limonits canus) | une 
SHEA (Lymexylonidae) 
Hylecoetus dermestoides 2, S-O H-2- 32A 





1.2.1 AHA (Scolytidae) 


HARMAN (Dendroctonus brevicomis) 肉 虫 排 洪 的 虫 类 中 含有 1 种 引诱 同 种 两 性 的 
RRK. VELBA EHHTLES ARS, SO ARMA [3, 2, 1] ee. 国外 商品 
PAR FE OTRAS AIRE, LOD, EARDERE SA CEP BS AE, 

Ey HEATED 90 13 -T  OBTP EF h, MRR, TRR Ah I E R E 
肠 中 都 可 分 离 得 到 这 两 种 活性 物质 。 


1.2.2 氢 步 甲 科 (Tenebrionidae) 
杂 拟 谷 姿 《Tribolium confusum) WER EAC 种 引诱 峻 虫 交 尾行 为 的 性 信息 素 ， 经 气 


相 色 谱 分 离 和 质谱 结构 鉴定 为 1 TEA. EtA, 1- 上 七 烯 和 十 七 烷 二 烯烃 ， 前 3 个 
成 分 是 引诱 交 昆 行为 的 主要 化 合 物 。 


1.2.3 豆 象 科 〈Bruchidae) 


FERF (Acanthoscelides obtectus) 雄 虫 分 涪 的 性 信息 率 为 (一) (E) -2, 4, 5-+ 
DK AR ROS (Ci chinensis) WAA -的 不 饱和 元 酸 。 


1.2.4 XM (Dermestidae) 


MBEE (Trogoderma glabrum) 分 泌 的 性 信息 素 主 要 是 14- 甲 基 - 反 -8- TA RR- 
1， 顺 -7- 十 六 碳 烯 酸 申 酯 ， 己 酸 和 口内 酯 。 谷 得 皮 圳 (了 工 ,grazariam ) 从 闻 问 腹 腺 释放 
CR) 或 ( 顺 ) -14-FAE-8--A\ UE, BRE (Anthrenus flavipes) 肉 虫 分 说 顺 -3- 
十 碳 烯 酸 作 为 性 信息 素 以 引诱 雄 虫 。 大 片 黑 皮 过 《Artiagenus megatoma ) 肉 虫 释放 1 种 引 
诱 并 激 起 雄 贝 交尾 行为 的 性 信息 素 ， 其 化 学 结构 为 反 -3， 顺 -5- 十 四 碳 双 烯 酸 。 而 另 | 种 皮 
T (A. elongotulus) 却 利用 甚 异 构 体 顺 -3， 顺 -$- 二 -四 碳 双 烦 酸 作为 性 信息 式 。 


1.2.5 BÆ (Anobiidae) 


HARRA (L. Serricorne) (THERA AR, HRY 4, 6E T- E 
TEARS 5 TO AR TRS EE Ah IP (L. Serricorne) 的 性 信息 素 却 为 2，6- 二 乙 基 -3， 
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5- 二 巾 基 -3，4- 一 氨 -2H- 吡 哺 , ERA. BEA (Stegobium paniceum) 的 性 信 
息 洒 性 成 分 为 2，3- 二 氢 22，3，5- 三 由 基 -6- (1-4 3-2-4 AE) -4H 吡 喃 -4- 酮 。 


1.2.6 PPA} (Elateridae) 


OA FAR HE SEA Is BC Limon ius californicus ) B SCE RE St RE A EIR BE PE 
WARK, AB AE IA 100, 田间 试验 开明， 许多 同系 列 酸 都 无 活性 。 同 样 ， 
太 半 洋 嵌 阳 头 甲 《L canus) 的 性 信息 素 为 已 酸 。 


1.2.7 金龟 子 科 (Scarabaeidae) 


金龟 甲 类 是 重要 农林 害虫 ， 在 地 下 害虫 中 居 首 位 。 关 于 金 包 申 类 害虫 性 信息 素 的 研 
究 ， 从 20 世纪 70 年 代 开 始 有 些 报道 。 首 先 报道 的 是 新 西 兰 肋 鳃 念 旬 的 和 成 虫 分 泌 的 信息 
素 ， 其 次 为 日 本 金龟 和 20 世纪 80 年 代 中 期 报道 的 红 铜 丽 金 包 。 近 年 来 进展 较 侠 ， 主 要 是 
日 本 盘 业 及 昆虫 研究 所 的 W S Leal 等 的 下 作 ， 先 后 鉴定 10 种 金 筷 甲 类 性 信息 素 ， 故 目前 
已 经 被 鉴定 的 有 13 种 金 包 申 。 

从 日 前 已 知 的 金龟 甲 类 昆虫 性 信息 素 的 结构 来 看 ， 可 以 归纳 以 下 几 点 : 

CL) Leal 在 疮 结 化 学 结构 规律 时 指出 ， 比 较 进化 的 种 类 丽 金龟 业 科 (Rutelinae) 用 脂 
肪 酸 衍生 物 为 其 性 信息 素 ， 比 较 原始 的 种 类 鳃 大 人 金 色 亚 科 (Melolonthinae) 用 比较 普遍 
存在 的 化 合 物 ， 或 是 - 些 信 息 素 前 体 。 但 是 也 有 例外 ， 如 黑 七 鳃 金龟 虽 属 十 鳃 角 人 金龟 亚 
科 ， 但 使 用 脂肪 酸 的 衍生 物 为 性 信息 素 的 成 分 。 

(2) 有 些 种 类 的 金龟 甲 类 使 用 的 化 学 成 分 虽然 相同 ， 但 空间 构 型 不 同 ， 也 就 是 使 用 手 
性 性 信息 素 分 子 不 同 对 映 体 作为 种 加 隔离 。 如 日 本 金龟 的 性 信息 素 为 R 对 映 体 ,而 阿 坂 
丽人 金龟 的 性 信息 案 为 S$ 对 映 体 。 

(3) 不 同 种 类 的 金龟 甲 类 使 用 相同 的 性 信息 素 组 分 ， 利用 地 理 位 置 和 季节 差别 达到 种 
间隔 腐 。 如 局 绿 金龟 和 上 白 毛 绿 丽 念 凶 的 性 信息 素 的 两 种 组 分 相同 ， 利 用 地 理 隔 离 达 到 种 间 
隔离 。 铜 色 丽 金 龟 与 扁 绿 金色 性 信息 素 也 以 这 两 种 化 合 物 为 组 分 ， 签 殖 季节 不 同 而 达到 生 
ARA 


1.2.8 叶 甲 科 (Chrysomelidae) 


已 发 现 的 两 种 叶 甲 具有 结构 上 完全 不 同 的 性 信息 素 活性 成 分 ,其 中 瓜 十 . 星 叶 甲 
(Diabrotica undecimpunctata) 的 性 信息 素 成 分 为 10- 甲 基 -2- 十 三 酮 ， 而 问 属 的 玉米 幼林 
RIFE (D, virgifera) WA 8-P 8-2-2 MRM 


13 同 起 由 昆虫 的 性 信息 素 


同 起 日 中 的 介壳 虫 是 农林 生产 上 的 大 害 中 ， 目 前 已 鉴定 出 多 种 介壳 虫 性 信息 素 的 化 学 
iD CR 15-6)。 其 性 信息 素 的 化 学 结构 分 别 为 : 红 图 蛤 (Aonidiella aurantii) — (38, 
OR) -3- 甲 基 -6- 异 丙烯 基 -9- 癸 烯 -1- 醇 醋酸 本 和 (3S，6R) -3- 甲 基 -6- 异 丙烯 基 -3，9- 癸 一 
M-AR RAS CA. citrine) 一 反 -3，9- 一 甲 基 -6- 异 两 基 -5，8- 癸 一 炳 -1- 醉 栈 酸 
BGs AIS} (Quadraspidiotus perhiciosus) 一 顺 -3，7- 中 基 -2，7- 辛 二 烯 -1- 陕 丙 酸 琵 
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(也 称 SJS-1) 和 3- 甲 基 叉 -7- 巾 基 -7- 辛 烯 -1- 醇 两 酸 栈 〈 也 称 SIS2); RAR (Pseudaula- 
caspis pentagona) — (3S, 6R) 3. 9- … 甲 基 -6- 蛋 丙烯 基 -3，9- ROAR; 康 氏 
BL (Pseudococcus comstocki) —2, 6-— F Æ-1, 5-8 74-3- ERT: RF Het 
(Planoceceus citri) — (IRM), (+) -2, ORH-3- 《1- 围 基 乙 烯 基 ) RT GZ APRA. 
R156 MBAR Nt RLM 
RA oR 化 学 成 分 














JASE (Diaspididae) 
(3S, 6R) -3-H M -6-FE PI MS M-90- -1-A REAR (3S, OR) -3-1 ioe 
PUBL 3, 9-58 -RR 
AAY (A. citrana) RB, HOPG HAS, BE ARRAY 
RAS ( Quadraspidiotus perhiciosus ) IP BX -7- FA -7-4 -1-07 DR 
3, FOR B-2, 7E MLR 
反 -3， 了 二 甲 其 2，?7- 辛 “ 炳 -1- 醉 丙 酸 本 
RAM 《Pseudawtacasprs pentagona ) (3S, OR) -3, CIPRO RARE, 9 FM -OF TARE 
BPA (Pseudococcidae) 
MERAS) C Pseudococcus comstocki ) 2，6- 二 甲 划 -1，5- 庚 一 炳 -3- 醇 酷 酸 酯 


红 贺 内 《Araoniaaielia auruntn ) 


ERAH (Planococcus citri) {(IR-AĪ}, (+) -2, -2P Æ-3- C-Z RE) 环 | L ae 

是 科 (Aphididac) 

DOES (Aphis fate) (+) - (408, 75, 7R) 托 介 乳酸 内 酯 (一) - CIR, 4aS, 75, 7aR) -J 
介 醇 (29:1) 

HREJE (Megoura viciae) (+) - G4a8, 78, 7aR) -MWARRBA (-)- OR, daS, 78, 7aR) -7 
FEF (46:1) 

KAKEM (Acyrthosiphon pisum } (+) - (4a5, 7S, 7aR) -HUMILA )- CIR, 43, 7S, FaR) ofA 
AR (1:1) 

EKAM (Sitobion avenae) (+) - G4aS, 7S, 7aR) -ISt FLEE ry Ri 

BAT KEM (Sitobion fragariae) (+) - (4aS, 7S, 7aR) -AMIRA 

W (Myzus persicae ) (>) - aS, 78, 7aR) -AMILA (-)- UR, daS, 7S, Jak) -M 
SPAR (122) 

EAH (Schizaphis graminum) (+) - (4S, 78, 7aR) -DARKE 
(=) - CIR, 40S, 78, 7aR) -MIE (1.8) 

RAM 【DRporndon humuls) UR, 4aR, 7S, 73S) -AMAR 


(IS, 4aR, 78, 7aS) -ANIM 


BRE PEE ROBE RL Hh. FH 20 世纪 70 FAR, Pettersson 等 便 
WEA BAD S MAE St PE EE RSE, je LaK E HES 
MEGA. ME, Marsh SPATS Ht Re I, NEKEM, -UAM 
HWY (Brevicoryne brassicae) HSR EA H E EB RKI BRL A, 

M. viciae 的 性 信息 素 由 2 AOR RARER, CPIE (+) - (4aS, 75, 7aR) -A 
AIRAN (nepetalactone) 和 (一 ) - (IR, 4aS, 78, 7aR) -HRE (nepetalactol) 这 
两 个 组 分 ,它们 以 不 同比 例 混合 ， 也 分 曾 是 号 号 长 管 蚜 、 桃 时、 黑豆 是、 豆 卫 萎 蚜 和 表 “ 
SUG MTR. MAWA (Phorodon humuli) HISE AMEA BIE AE EAT aR, 
7S, 79) INAR, BA 1 位 碳 原 子 结构 还 未 鉴定 出 来 ， 但 研究 者 们 认为 此 种 是 的 性 信 
息 素 中 包含 LR 和 1S 非 对 映 异 构 体 。 




















1.4 费 娘 目 昆虫 的 性 信息 素 


EME 1 种 世界 性 卫生 大 害虫 。 在 我 国 为 害 较 严重 的 有 美洲 大 凡 (Peri planeta ameri- 
cana) WREDI (Blattella germanica )。 据 结构 研究 去 明 ， 美 洲 大 晤 的 性 信息 素 为 美洲 
大 蜂 酮 -B。 其 天 然 光 学 异 构 体 比 其 他 异 构 体 的 活性 大 10 ATA PR bn ER 
结构 经 研究 计 明 有 2 种 组 分 : 3，11- 二 甲 基 -2- 二 十 九 酮 和 29- 羧 基 -3，11- 二 甲 基 -2- 二 十 九 
盖 ， 其 光学 构 型 为 3S，11S 。 后 者 的 活性 冰 值 为 0.1ng， 比 前 者 大 10 倍 ， 其 他 光学 异 构 
体 略 有 话 性 〈 直 15-7). 


表 15-7 MRA Batt eee RS 








Beak 化 学 成 分 
HOME, (Biatelidac) oo 
PEELE (Barella germanice) 3, IEO PA-2- UB 29-3, 11- Ħ 4k-2-— HJU 
AMA (Blauidac) 
HMA (Periplaneta amerwana) HARB 





1.5 膜 翅 目 昆虫 的 性 信息 素 


HAITA (Neodiprion lecontei)、 松 黄 叶 蜂 (N. sertifer) MARAR (N. 
pinetum) 由 肉 性 分 小 而 由 雄性 最 强烈 地 感受 的 物质 是 3，7- 二 申 基 十 石 烷 -2- 醇 乙酸 酯 ， 
MRSA (Diprion similis) 则 是 3，7- 二 甲 基 十 五 烧 -2- 醇 丙 酸 栈 。 蜜 蜂 (Apis me- 
difera) 蜂 后 的 上 蜂 腺 分 小 物 ( 反 ) -AREORA AEE RAS (FE 15-8)。 


表 15-8 ” 膜 起 目 昆 虫 性 信息 素 化 学 成 分 








Be 化 学 成 分 

“READ (Apidae) g ~ i 

RTE (Apis cerana ) BV 2B AR 

KER (Apis dorsata) 9A 2S R 

ABE (Apes florea) 9B HEE 

BLAH (Aps mellifera) BOA-2R RR LOIRE 

$8 BMA (Diaprionidae) 

红头 松 叶 蜂 《〔Nrodiprion lecontei ) 3, POR TBE BZA 

松 黄 叶 蜂 CN. serifer) 3, THY At ES-2 WZ. 

美国 白松 时 蜂 (N. pinetum) 3，7-“ 甲 其 十 五 烷 -2- ZAR 

HHRH ( Diprion similis) 3，7- 二 出 基 十 五 烧 -2- 醇 丙 酸 栈 


叶 蜂 科 《Tenthredinidae) 
BAW (Pthonena alaskensis) W, MO, 19 LEAR M, MLO, 19-= bom, ME 9, 19 
bith Mi, M9, 19- fE EE, RO, 19+ me 


2 雄 虫 产生 的 性 信息 素 


BRA ROWER, RPE, RA ARE A UE ME CR 
15-9). 
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表 15-9 儿 种 昆虫 的 雄性 信息 素 化 学 成 分 











昆虫 名 称 化 学 成 分 
Wal 
Burehidae 
Acanthoscelides obtectus fo E2, 4, 5-1-0 MS 
RBA (Curculionidae) 
WAR (Anthonomus grands) (Ct) M2 SEA MBAE-L HEB TR 


MA, J OHR-A ARCER 
MR-3, 3 





FAA AL SRE ELE 
Bea RRL 
ZPA SAR ORL 





RR (CLurcuba carye) 

REF (Dermestidae) 

BEEE (Dermestes maculatus) W-9-j ATIAK A-9- i BUA RAE 
H-9- PAS ES A 

小 性 科 ( Seolytidae) 


TRE (= ) -2-H -6-6 A -7-SE Ed (+) - MEE BBR (+) -2-H AE 6- 
AEH E-2, 7-9 

RABE AIR (D. brevienmis) HE-T-Z AS-PG, 8- ETP [3, 2, 1] EO, A, Fe 
HA 

BABES Dae 1, S- AEG, 8 MEH 03, 2, 1- Ee SMA, REA 


ZALES (D. Pseudotsugae ) 3-2 A-I 

BEME (Pityogenes chalcographus } 228-1, 6& DER- [4, 4] -T4 
WAH 

EMAL (Trypetidae) 

HPR ( Ceranre capitate } DRR HA 6 
Yaa 

JES (Sculleridue) 

WEI (Eurygaster integriceps ) SHAE 4 RRENE, MAZ AR 

BAY, DRE RI CA. grandis) 中 鉴定 出 4 种 成 分 的 聚集 素 和 性 信息 素 : 
C+) WR-2- 异 丙烯 基 -1- 甲 晨 环 广 基 乙 醇 、 顺 -3，3- 二 甲 基 Al4- 环 已 基 忆 本、 顺 -3，3- 二 四 
AM 环 己基 乙 醛 和 反 -3，3- 二 甲 基 AOE, 4 种 组 分 组 合 在 一 起 时 才 有 活性 ,， 
田间 试验 表明 ， 上 述 化 合 物 对 棉铃 象 申 的 引诱 作用 和 活 虫 相 当 。 美 核桃 象 甲 (Lurculio 
caryae》 仅 鉴定 出 顺 -3，3- 二 申 基 AL 环 品 基 乙 检 一 种 成 分 。 由 于 棉铃 象 甲 的 雄 虫 分 泌 的 
几 种 化 合 物 对 内 、 雁 两 作 均 具有 强烈 的 引诱 作用 ， 因 此 这 类 化 合 物 也 被 称 为 聚集 信息 素 。 

皮 毒 科 中 ， 分 布 于 白 腹 皮 毒 雄 虫 第 4 节 腹 板 上 具 毛 剧 的 上 表皮 腺 。 分 说 出 4 种 蜡 内 
酯 .其 中 3 种 为 礁 虫 的 傣 和 欲 剂 。 

豆 象 科 中 ， RGR (Acanthoscelides obtectus) MVEA RW A PRD. TARERE 
抽 提 物 中 分 离 ， 对 加 种 肉 虫 具有 强烈 的 吸引 作用 。 

小 帮 科 中 ， 从 雄性 加 州 五 条 齿 小 塞 的 类 便 中 分 离 和 鉴定 出 引 活 两 件 聚 集 的 3 A 
ERP: (=) -2- 甲 基 -6- 亚 申 基 -7- 辛 烯 醇 4 (Ipsenol) 、( + ) - 顺 式 - 马 蒜 烯 醇 、( + ) -2- 
甲 基 -6- 亚 甲 基 -2，7- 注 二 顽 醇 -4 (Ipsdienol)。 这 3 个 化 合 物 单独 都 没有 引诱 活性 ， 而 组 合 
在 一 起 时 具有 强烈 的 引诱 活 件 。 人 在 机 小 总 属 中 的 其 他 种 类 也 发 更 这 3 个 化 合 物 。 

VERE AME (Dendroctonus brevicomis) 肉 虫 排灌 的 虫 北 中 含有 1 种 村 | 诱 间 种 两 性 的 

















RRR, GRRRLEE HEC S-PEG, SZARRA- [3, 2, 1] -F HE. Wh 
Bea PD HE- BPS AD ES, USD, 在 虫 赣 中 还 发 现 其 立体 异 构 体 桥 -西部 松 大 小 圳 
Be 

SA ARETE PB PRADEEP OP E E CE A PER, SRL, 
5-6, 8 MAH [3, 2, 1] ER, RS RR BEA) (fronolin) a 3- 
HUL-2- ROU BEL BM ETRE (D. pseudotsugae) 鉴定 出 来 的 信息 素 ， 商 品名 称 
AZTLAN (seudenol) 。 

TRU AL F052 - EAS OA AP ES P, MAREE, PE Rh BE 
虫 后 肠 中 都 可 分 离 得 到 这 两 种 活性 物质 。 从 一 种 取 食 挪威 云 杉 的 雄性 星 形 小 二 (Pityo- 
genes chalcographus) 中 分 离 出 一 种 独特 结构 的 聚集 素 2- 乙 基 -1，6- AR- [4，4] -于 
烷 ， 称 为 举 形 小 训话 (chaleogran)。 

GH Fl SH ARTE (RE SAL OR, MEE MU SMR (Ce 
ratitis capitata) 分 泌 的 信息 素 有 - :个 组 分 ， 即 反 -6- THAR ROE, LL: 
兰 实 蝇 的 性 信息 索 至 少 有 6 个 脂 族 胺 所 组 成 。 此 外 ， 从 雄性 加 勒 比 海 实 蝇 ( Anastrephs 
suapemsa) 中 分 离 出 4 种 活性 成 分 , 初步 鉴定 为 个 或 二 个 双 键 的 于 醇 及 分 子 量 为 196 的 
一 个 乳酸 酯 化 合 物 ， 只 有 4 个 组 分 混合 在 一 起 时 才 具 较 强 的 引诱 作用 。 

MOER B ER RA Eurygaster integriceps 雄性 个 体 上 收集 到 的 气体 挥发 物 中 分 离 出 的 
3- 甲 氧 基 -4- 产 基本 甲醛 和 丙烯 酸 乙 醒 , 相 混 后 对 同 种 肉 虫 具有 化 刺激 作用 和 强烈 的 引诱 活性 。 


第 三 节 ”性 信息 素 的 功能 及 分 泌 腺 体 


民 忠 性 信息 素 主要 功能 着 引诱 异性 。 除 此 而 外 ， 在 不 同 的 昆虫 和 同 种 不 同性 别 的 昆虫 
中 ， 还 具有 多 种 多 样 的 其 他 功能 。 

由 于 性 信息 素 对 昆虫 的 成 功 繁殖 十 分 重要 ， 因 此 ， 在 长 期 的 进化 过 程 中 ， 大 多 数 芋 虫 
形成 了 种 类 繁多 、 结 构 变异 很 大 的 专门 分 泌 逐 ， 用 以 合成 和 分 小 性 信息 素 。 这 些 腺 体 常 具 
有 与 合成 和 分 小 相 关 的 特 化 结构 和 调控 手段 


1 性 信息 素 的 功能 





1.1 ARPES EA 5 By Ae, 


BENE BFR DY AE FEO S| ARE RE AR, E REARS Ae 
Kio HRB, BPR BASIE HES BR EBT RA, (ECORI, KN 
释放 性 信息 素 时 ， 两 翅 由 静止 时 的 屋脊 状 变 为 平 伸 ， 半 钊 于 腹 上 ， 腹 部 未 端 经 几 次 伸缩， 
角 出 黄色 产 卵 的 及 其 前 方 呈 白 色 环 状 物 的 性 信息 素 分 泌 腺 。 如 无 干扰 ， 可 保持 此 状态 数 小 
时 ， 直 至 破晓 。 三 化 蜡 释 放 性 信息 素 时 ， 腹 部 向 上 弯曲 ， 引 起 尾 毛 向 上 翘 起 ， 产 卵 器 处 
伸 ， 连 续 作 微小 的 拌 动 或 伸缩 ; 暴露 第 8 和 第 9 ETAN, MARITE, MARINY 
SEP, “Ne ARREST, OER, MIAME 
放 有 时 作 短 距离 飞行 。 与 其 他 赋 类 不 同 的 是 ， 产 卵 器 伸 出 几 秒 或 稍 长 时 间 后 缩 回 ， 这 种 介 
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HRSA BN EEL AT, MEMOS AN XK RAE IT, A A 
出 的 产 卵 器 接触 停息 面 且 拖 动 ， 这 被 认为 是 分 获 香 鳞 的 动作 。 

- 般 米 讲 ， 肉 峨 释 放 的 性 信息 素 激 起 同 种 雄 峨 忌 示 一 系列 复杂 的 行为 有 反应， 归纳 起 来 
AB AT PER: OME Ode ks @ 沿 性 信息 素 气 迹 定向 飞行 ; DA PERC MER HE 
EM; OR REAR MH, OWA, OK. 其 中 国 和 加 又 分 别称 为 求 展 行为 
和 交配 行为 。 

雄 虫 受 性 信息 素 气 迹 刺 激 后 ， 行 为 反应 的 第 一 步 是 “兴奋 "， 表 现 为 触角 竖立 ， 几 前 
是 不 断 清洁 触角 ， 抱 行 和 振 刘 等 。 振 翅 行 为 在 许多 昆虫 种 类 中 是 很 明 电 的 ， 推 测 有 增加 双 
翅 肌 肉 温度 的 功能 。 当 雄 蛾 起 飞 后 ， 沿 性 信息 素 气 迹 作 锡 齿 形 逆风 飞行 ， 接 近 性 信息 素 源 
释放 点 。 

当 雄 蛾 在 信息 素 源 附 近 降 落后 ， 搜 索 肉 峨 ， 并 接近 瞿 几 。 至 此 ， 进 入 性 行为 的 第 二 和 
FS, OR PAIS ALOT EE. 


1.2 雄性 性 信息 素 的 功能 


有 关 雄 性 性 信息 素 的 功能 ， 不 同 的 学 者 有 各 自 不 同 的 看 法 。 旦 其 功能 随 种 类 的 不同 出 
娃 。 因 而 表现 得 异常 复杂 和 不 确定 : 但 最 主要 的 有 以 下 几 个 方面 ; 


1.2.1 引诱 功能 


伍 灯 蛾 科 的 很 多 种 炎 中 ， 雄 性 性 信息 素 用 来 引 透 大 批 雄 蛾 形成 父 配 聚集 群 teks), 
接着 峻 峨 也 被 吸引 ， 在 此 移行 交配 。 这 种 蛾 的 雌 蛾 也 具有 性 信息 素 ， 也 可 吸引 和 雄 蛾 ， 但 雌 
SR AAT TE SG 3~4h FRERE, T, CERP, M, ERZAR 
在 两 种 方式 ， 它 们 在 不 同 的 交配 时 间 分 别 发 挥 作用 。 

Landolt 4 (1989) 发 现 粉 纹 夜 峨 求偶 时 雄 峨 也 具有 召唤 资 式 ， 并 从 腹部 香 刷 中 群 放 
一 种 化 合 物 以 吸引 几米 远 的 肉 峨 。 上 肉 蛾 闻 到 气味 后 呈 之 字 型 逆风 飞行 接近 雄 峨 。 
REIMA (Eldana saccharina) BANGER, KEG PSHN TAMAR. SAE 
OR FIO 1 BOT, WRA, RRA A-E RR, BES PEAY MR LOK ie a ITE 
APR AER. HEAR, HE A UE RH, TRE EM 
SOFAS IE AL, KM, K (Corcyra cephalonica ) A age RAR rh PE AL BRE 
HR, ERS IRR RE, HORSE, BR, Seema Me Se. 

SRE OO ARE AEE Hepialus hecta RIE, BR REIT ORE TE, MERE 
RIRE FERRERA, EAT EME. HEALS, H. sequoiolus 静止 于 叶片 上 ， 展 开 
EAST GA, TRAN ER, RIRE. 

SHS BEE 5 Ah ES a Oy E h a H EC Ephestia kuehniella ), HH AOR IE 
(E elutella), MERI (Plodio interpunctella), Vitula edmandsae HUY} BEE ( Cadra 
cautella) 的 肉 蛾 性 信息 素 的 主要 成 分 均 为 上 ，F-9，12- 十 四 左 -: 烯 醇 乙 酸 酯 ， 它 们 同城 发 
生 ， 具 有 相同 的 求偶 和 交配 时 间 ， 种 间 不 可 避免 地 交叉 引诱 。 但 雄性 性 信息 素 和 求偶 行为 
的 差异 避免 了 种 间 杂 交 。 如 烟草 粉 嵌 和 Cadra figulitetla 之 闻 的 杂交 使 不 可 能 。 因 为 烟草 
粉 量 雄 蛾 在 求偶 过 程 中 用 它 的 腹 端 接触 C. figulilelia 头 部 时 ， 后 者 降低 腹部 ， 采 用 拒绝 
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RR, WAS EAR Fk a Sk a E, SIC A Ge AB, OR ARS YER. Phelan 
(1984) A Aaa SK (RE AO LB SE HC A) «HH SG FA SB Oe SB, HH IR SE 
TEA SDL AER, REEERE R. 


1.2.2 REM 


AZERE T BAR ep ER A oA A Re A RS BR, SR ak 
AFERA RE FI A RHE ARK ER, PS Ee PH eR ke A - -种 夜 
WK Pechipogon barbalis (CL.) 42 FESUR i FBR W LA BRAS) 3 AS ET SR RE aR EM a 
(ilig, 1902). EIT (Phragmatobia fuliginosa ) MARR SR RRR 
(P. isabella) WTE BRE ABS , HEEB ABE (danaidal), SWS EE E 
M Chycroxydanaidal),, RRX ATREA BT HCE CY FAD. ELA SR E Eh E R FE O D IE 
EARR Phiogophora meticulosa HERRI WRR AARD 3 种 成 分 ， 当 雄 蛾 飞 近 
肉 峨 时 ， 将 毛 束 展开 。 在 小 笼 饲 养 中 ， 展 下 毛 末 的 雄 峨 中 有 87% 的 个 体 成 功 交配 ， 而 30 
头 移 去 了 毛 束 的 雄 峨 却 均 林 交配 。 梭 性 甘蓝 夜 归 的 毛 束 状 腺 体 中 具有 众 欲 物质 ， 当 雄 蛾 接 
AERE ARERR A A E RH MAR o -HRR Hepialus behrensi (Stretch) të 
MELLRE — BP THER 471 RAER (Riky, 1895), WPR H .hectus (L.) ERR AT 
TAR ARAB A — pO AE AB ALT AUR (wegener, 1904; Riley, 1895). Deegener t 
BRAR EMAR, AB LR DES TARR Ae A) A BH EA BE Phasus 
schamyl (Chr. ) ERE E AUR UR AR TR, HEE PERA 91 E (Dego 
ner, 1092), 


1.2.3 PEE R ARAE RATRE IR W E ey 


HEVE fE E AEE SE I AE AREA E FR A FE T ER TIE ME AR TE fE E A aR A) TED IH FE Ab ATER PO 
接近 。 

ASE RMR (Heliothis virescens) 的 香 剧 位 于 腹部 第 九 节 背 侧面 ， 当 雄 蛾 接近 一 正在 好 
KRIER, ARE FP LAR, DA AT EEL R, 

SBR PY RRS, MEERA EROEM, “CR ERE RA RA 
RR Z RER, AR FOE MERC Yponomeuta evonymellus ), Se $ a 
(Y. padella) Al Y . cagnagellus HE ik MEME. BOARS HOREBE AOA EURO EL 
止 其 他 雄 蛾 的 接近 。 

黎 豆 夜 蛾 (Anticarsia gemmatalis) ARR WH 主要 成 分 是 (Z, Z, Z) -3, 6, 
SIT RAM, AUR BRM EER. SARA AO Re Meet, RHE 
SL BCD PR, (GAME AOE ew PE (EE a SI, ATRE TR HE ERAUR 
EA, A CHT AEE {7 AE PES TIE KI BO a SRT, 

ETTER Pseudaletia unipuncta Y, SEMURGTMR GBH, RHEEDE E 
ARMERT, ERRARE RE HS 1 例 (Hirai, 1978), {E 
Fitzpatrick 9 (1988, 1989) ADGA Aik Ht ANAL ERMA, T ETEA n REE 0 T E 
PEHAR AOIRA, JATT EBEE BEE MEIR I ER KMETA D ila 














BTP PRRRODEAMEMIE 467 





2 ”性 信息 素 分 泌 腺 


2.1 ARRIE OE SP BOAR E 


雌 蛾 释放 信息 素 的 腺 体 --- 般 位 寺 腹 部 第 八 节 和 第 儿 节 腹 节 加 ， 由 特 化 的 节 间 膜 组 成 。 
腺 体 的 形状 随 种 类 不 同 而 异 。CGotz (1951) 将 蛾 类 性 信息 素 分 刻 腺 归 为 5 类 : 中 可 移动 的 
香味 区 ; 四 可 外 翻 的 香 环 ! 外 可 外 翻 的 香 初 ; OUP MNSR, @@ 成 对 的 香 腺 。 

棉铃 虫 崔 蛾 的 性 信息 素 分 洲 腺 足 一 个 完整 的 上 皮 环 ,羽化 2d kk AO TE, 
比 本 分 化 的 上 皮 细 胞 大 。 腺 体 折 皱 ， 表 面 密布 小 万， 小毛 无 孔 。 类 似 的 结构 曾 发 现 于 枯 叶 
WALA RR AA ER, BED ATRE, SE DCSE RAYE ED ETRA oS, 

RRP A k FE PEAK PRAT OM RPE, EN S 9 节 间 
的 节 问 膜 背面 。 如 红 尾 据 晶 〈Tryporysa intaca) MEME i UE IR TE BARA IP 
8、9 节 一 起 套 缩 于 第 7 腹 节 内 。 在 纵 切 血 [-， 分 小 腺 足 “V” 形 ,分 刻 腺 细胞 柱状 ， 细胞 
基部 与 基底 膜 相连 ， TR A ABT AAR Ys eG HOLE S, AT S0pm， 边 缘 的 细胞 高 度 降 
抵 ， 几 柱 形变 为 扁平 彤 ,与 -ARRE EARE. TA (Chilo infuscatellus) WR 
性 信息 素 的 位 置 和 结构 SARESMI 玉米 蜡 和 一 化 蜡 的 性 信息 素 腺 也 位 于 腹部 第 8、 
STARE, RRR 


2.2 MERIEN E ED AAR OD R 


鳞 九 目 尼 虫 的 许多 种 类 均 具 有 发 达 的 香味 器 官 ， 它 们 位 于 腹部 、 胸 部 、 是 和 起 上 。 这 
些 器 官 的 结 梅 变异 很 大 ， 从 最 简单 的 脱 大 鳞片 或 毛驴 到 结构 复杂 可 外 翻 的 腺 体 。 这 类 外 翻 
腺 体 常 常 县 有 特定 的 分 小 区 域 、 贮 存 结构 和 散发 结构 ， 并 具有 复杂 的 使 腺 体 脱 大 ，、 外 翻 的 
特殊 机 构 ， 不 使 用 时 常 藏 于 特定 的 伐 或 夹 中 。 如 怒 腺 在 鳞 透 目的 许多 科 中 广泛 存在 ， 它 们 
的 结构 类 似 ， 主 要 由 3 部 分 组 成 ， 中 腺 体 细胞 及 腺 鳞 ， 它 们 常 位 于 起 折 内 或 息 折 外 缘 ， 共 
功能 是 分 小 信息 素 ; 加 毛 出 鳞 - - 役 位 于 起 折 外 缘 的 折 辱 上 ， 将 信息 素 散 发 ， 旭 折 则 起 保 
护 作用 ， 关 闭 时 防止 信息 索 不 必要 的 燕 发。 这些 香味 器 官 常用 不 同 的 名 称 采 描述 ， 如 香 鳞 
(androconial scales), Æ (scent fans), BAVA (costal hairs), FHM (brushes), GE 
Chair pencils) ABR A (coremata). ZETES ARQ, HERRER RKR, GE 
释放 挥发 性 的 化 学 物质 〈Birch , 1990). 

TREE UE ANTES CAO RARER ATT MER. INH aR 
(Choristoneura fumiferana) $, FRETE FR (Palaniswany , 1979). KAE 
BR (C. rosaceana) RAMIN, ELENARI, ME - 特 化 的 鳞片 是 着 生 于 功 折 前 缘 并 
伸 向 亏 折 中 的 覆 鲜 ， 在 组 织 切 片上 未 见 任何 分 弯 细 胞 (Grant，1978)。 在 苹果 异形 小 卷 识 
(Crytophlebia leucotrata) H, BHA =e. 一 组 是 位 于 后 翅 的 一 条 狭长 带 ; 第 : 
组 位 于 第 7、8 腹 节 上 ;， 第 三 组 则 由 后 足 的 肥 节 距 转化 而 成 ， 此 距 藏 于 布 满 后 足 的 大 鳞片 
中 。 三 组 香 鳞 在 求偶 过 程 的 不 同时 期 依次 参与 ， 但 具体 功能 仍 不 大 清楚 ， 除 催 欲 外 ， 可 能 
还 与 诱 叶 雄 蛾 形成 交配 群 和 交配 时 的 防御 有 关 (Zagatti 等 ， 1987). Rb RoD we 
(Grapholitha molesta) 的 雄性 腺 体位 于 尾 端 ， 由 成 对 白色 毛 束 组 成 、 每 个 毛 束 由 93 个 中 
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裤 的 鳞片 组 成 。 分 刻 物 除 具 舱 欲 功能 外 ， 还 可 能 参与 交 配 时 的 防御 、 驱 除 虑 他 雄 蛾 ， 并 使 
雁 蛾 具有 特殊 气味 以 使 肉 娥 选择 同 种 雄 蛾 交配 ， 如 免 与 交叉 引诱 而 敏 的 同属 其 他 种 雄 蛾 交 
Al, ATER REET (George 等 ，1980)。 

卷 叶 蛾 科 的 许多 种 类 其 腺 体位 于 前 杷 前 缘 ， 膜 质 的 片 状 构造 上 具有 特殊 的 鳞片 ， 静 目 
WS, RAAT RR, BRR hE RRA ABB. Gram (1978) 报道 ， 
卷 叶 蜂 科 的 黄 卷 峨 (Archips argvrospilus) 和 A. mortuanus HBR RAR RE A 
显 的 前 缘 折 ， 此 记 折 向背 卷 遇 ， 开 口 于 背部 ， 具 有 特 化 的 鳞片 ， 翅 折 达 前 缘 长 度 的 1M4~ 
13， 当 起 折 打 开 时 ， 包 出 由 - - 秘 长 1.0~1.5mm 的 白色 鳞片 组 成 的 毛 刷 ， 此 簇 鳞片 位 于 
BE, RTE. TAB AA 100~300um K, 30~70um 宽 的 鳞片 。 在 玫瑰 黄 卷 
Ak (A.rosanus) 中 ， 狭 长 的 她 折 约 占 翅 长 的 2/3， 有 具有 2 个 毛 刷 ,每 个 长 1.5mm， 其 中 
之 一 位 于 妈 茶 ， 洪 着 折 研 着 生 ， 另 一 善 生 于 起 折 的 273 处 ， 此 处 已 无 腺 细胞 ， 故 当 翅 折 关 
闭 时 ， 基 部 毛布 与 散 生 于 起 折 内 的 腺 鳞 接 触 ， 但 端 部 毛 剧 则 否 。 协 折 内 壁 覆 有 长 37jm， 
宽 10pm FA ep Ba MEER (A .cerasivoranus) WA TK 1⁄4, BRE 
HEZE, BERK 1LO~ 1.5mm, FH E fh he RA, MAREK 75 ~ 
125pm, BE 20 ~ 3S germ HY RA, AE i PA Bt 5 A FT VAD K R A ih 

由 1 000 FMR ASH AR HAT RAL TTA ER AR ATS} ARRAN RR RK 
Sey BON RE a, TAT 8 腹 年 腹 板 或 生殖 为 两 侧 。 由 侧 气管 形成 的 气量 
位 于 这 些 管状 结构 的 基部 、 当 气 吉 充 气 膨大 时 ， 使 这 些 管状 结构 膨大 并 外 翻 。 黑 条 灰 灯 蛾 
(Creatonotus gangis) PARIRI (C.transiens) 的 味 山 均 十 分 发 达 ， 位 十 第 7 和 第 8 腹 
板 之 间 的 空 腔 中 ， 由 两 对 长 约 37mm 的 管状 物 构成 。 其 中 较 长 的 1 对 ， 其 长 度 可 达 梭 蛾 体 
长 的 1.5~2 4%, 其 上 覆盖 有 3 000 个 鳞片 (Wanderer 等 ，1986)。 有 趣 的 是 ，Schneider 
等 (1982) 在 研究 黑 条 灰 灯 同 的 味 刷 时 发 现 ， 田 间 抓 获 的 雄 蛾 其 味 刷 大 小 差异 很 大 ， 其 重 
量 从 0.2 一 2.0kg， 相 差 10 倍 ， 腺 体 大 小 与 腺 体内 的 伯 信 息 索 含量 密切 相关 。 灰 灯 娥 属 的 
REM ie OILS Ge A: Wn (PAs) 前 体 才能 合成 性 信息 素 ，PAs 则 来 源 于 幼虫 的 食料 植 
物 。 他 们 将 幼虫 饲养 在 富 含 PAs 和 不 含 PAs 的 植物 上 ， 忆 化 的 雄 蛾 味 剧 截然 不 同 。 草 者 
很 大 ,后 者 十 分 退化 。 采 用 触角 电位 测定 不 同 处 理 腺 体 的 生物 效应 也 表明 ， 退 化 的 腺 体 引 
起 的 电位 振幅 很 小 。 可 见 ， 幼 虫 食料 中 PA 的 含量 不 仪 影响 雄 蛾 信息 素 的 含量 ， 而 且 影 
响 腺 体 本 身 。 顶 灯 蛾 (FEstigmene acrea) (Willis ¥, 1982), SEAR AT AR ( Phragmatobia 
fuliginosa) 和 伊莎贝尔 虎 蛾 《P.isabelia) 在 腹部 第 7、8 MATA AOR, TERTE 
的 味 剧 有 身体 1/4 长 ， 而 伊 茵 册 尔 虎 蛾 的 达 体 长 的 3/4 (Krasnoff et al, 1987, 1989; 
Niesen, 1982) REITIR (Spilosoma lubricipeda) AAT HR (S.urticae) 的 腹部 第 
7、&8 腹 板 间 也 具有 味 刷 ， 它 们 起 派 于 围绕 腹部 的 骨 化 带 上 (Rothschild, 1961; 1987)。 
{B38 WRIT IR (C. transiens), W BEAT IR (Utetheisa pulchella), Ulotrix. ESTESE 
(U .ornatriz) WRIA ETER LE, KIEN, BRR, MARERA, W 
BERK ATID Sb A (Conner 等 ，1980; 1981), 

BORE AER A Sh RR TEAR, TATE RL, RM he 
昆虫 中 最 为 复杂 的 。 

Grant (1971) 对 粉 纹 夜 蛾 《了 .ni) 的 研究 表明 ， 雄 蛾 性 信息 索 腺 的 分 布 非常 复杂 ， 
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在 雄 蛾 的 第 5，6，7 节 的 上 腹 侧 具有 成 对 的 毛 束 ， 求 偶 时 筷 状 展开 。 最 大 的 信息 素 逐 位 于 第 
SMTA (MAG). DANA, BATH 7 腹 节 之 内 。 梭 性 香味 物质 的 产生 和 
释放 涉及 到 第 8 腹 节 腺 体 的 3 个 不 同 的 结构 ， 每 个 结构 均 具 有 特 化 的 鳞片 和 逐 细 胞 。 其 中 
两 个 结构 的 鳞片 构成 不 同 的 毛 剧 ， 分 别称 为 大 毛 剧 和 小 毛 刷 。 其 中 大 毛 剧 1 对 ， 位 了 第 8 
腹 节 最 下 方 的 两 人 出 ， 每 个 大 毛 剧 与 一 发 达 的 膜 质 突起 相连 小毛 刷 1 对， 位 于 第 8 腹 节 侧 
面 。 第 三 个 结构 是 指 散 生 于 腹 折 背 壁 上 的 腺 鳞 。 当 阳 基 外 翻 时 ， 腹 水 香 腺 随 之 外 翻 。 外 翻 
的 动力 旦 腹 压 ， 当 阴茎 内 收 时 ， 唱 末 香 逐 随 之 内 收 ， 内 收 时 由 肌肉 牵引 。 

FRR (Heliothis virescens) 的 香 剧 位 寺 腹 部 第 9 DAR, HER E NE 
FF RHR (Teal $, 1981; Hendricks %, 1975), BURA (Anticarsia gemmatalis) B 
AREA, GTR 8 腹 节 中 部 ， 另 -对 位 于 第 9 腹 节 末端 (Heath $, 1988). 4 
ERR (Catocala nupta) PRI LAB, Ub EB FAS HAA ERKON E 
其 他 瞧 夜 蛾 亚 科 的 峨 类 也 具有 相似 的 足 上 香 刷 ， 但 这 些 香 剧 怎样 外 翻 及 是 否 共 有 分 泌 物 均 
无 研究 (Birth, 1979), SAAR EE KE RRR AL BIR (Paracolar derivalis) 前 足 基 
WB. BPE RAR RHE, BEM NHR. -PRIR Pechipogon ba- 
rbalis CCL.) fi F AEIR HE T A BB iy Le A RR AAS) B+ aR A HER HEY A O AE (lig, 
1902). tht, 4 Phlogophora meticulosa, IEH BNR (Mamestra configurata), WERI 
(Mamestra brassicae), HHA (Pseudaletia separata) SE HEAR h I AT R RM TE IR ak, 
RERRIRAEMKAN, HEN, RTE BR, -HENIE FEET 
RARE, TRUTH RM MAS RIT, HL AR, STE: 
和 散发 提供 了 巨大 的 表面 ; 香 腺 由 位 于 第 2 腹 节 的 Stobbe”s 腺 体 组 成 。 

已 研究 的 蝇 蛾 科 的 种 类 其 腺 体 有 的 位 于 前 翅 前 缘 ， 结 构 与 卷 叶 晓 的 相似 ， 膜 质 的 片 状 
构造 上 具有 特殊 的 鳞片 ， 静 止 时 卷曲 ， 使 部 分 地 面 形成 包皮 ， 而 腺 体 部 分 藏 于 卷 简 状 结构 
ALAR, MURA BAY Vitula edmandsae 的 起 腺 着 生 于 卷 叶 蛾 相同 的 位 置 ， 但 腹 向 
卷曲 ， 开 口 于 腹部 。 毛 刷 位 于 茵 折 的 近 端 ， 鳞 长 0.7 ~0.8mm; ERI WEE AT ch BIE 
WRB AY SPA OX, WE 250pm; 稍 远 端 还 有 另 一 群 特 化 的 聚 状 中 空 鳞片 ， 最 远 端 具有 
HREM. MEYE ( Plodia interpunctelia) WWR V .edmandsae 相似 ， 毛 刷 位 
于 翅 折 外 缘 近 端 ， 长 0.5 一 0.6mm; RARE FGA, K 35um; Shek vie as h a 
BERGE. Cadra cautella 的 翅 折 腺 与 印度 粉 嵌 的 非常 相似 ， 毛 刷 鳞 长 0.4 一 0.6mm， 但 起 
TATE RAR, ARE RBA INGE (Grant，1978)。 

HEPER (Ephestia kuehniella) 的 第 7、8 BLS ZA BR OE ALRR Hae 
化 的 鳞片 内 伸 人 毛 原 细胞 ， 在 细胞 内 形成 由 微 管 包 围 的 存 巡 分泌 物 的 腔 ; 膜 原 细胞 包 转 特 
化 鳞片 (Corbet 等 ，1977)。 

巢 峨 属 中 的 多 数 种 类 ， 梭 峨 腹 部 具有 发 达 的 香 刷 ，、 它 们 散发 的 气味 可 避免 同属 不 癌 种 
巢 晤 之 间 的 错误 交配 (Hendrikse 2, 1984). 

BREHY Strigtina JERS BGR AA H 40~50 PRLS AER (Whalley, 
1974). 

ZEMRBL EY BIRER ( Phehorimaea operculella) MGB EL AAEM, EREHE, 
TELE HR FFs CO HH RITI (Ono, 1979). 
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尺 蛾 科 的 很 多 种 雄 蛾 具有 香 剧 或 味 剧 ， 这 些 腺 体 多 数 存在 于 雄 蛾 生殖 器 旁 ， 随 生殖 器 
的 外 伸 而 展开 ， 形 成 掌 状 结构 (Aplin 等 ，1970)。 

多 数 蝙 蝙 蛾 科 的 种 类 后 是 肥 节 上 具有 发 达 的 香 出 ， 从 而 使 后 足 失 去 正常 的 生理 功能 。 

MERR (Manduca sexta) 的 第 2 BA AA tie FBT AY OR A. OR CF BR aS 
H, AREK 6mm,， 位 于 第 2、3 CH Oe A we Le Ta RE OR 8 a) AA 
功能 区 ， 味 刷 牧 前 半 部 分 《位 于 第 2 腹 节 ) 着 生 味 刷 ， 后 半 部 分 (位 于 第 3 腹 节 ) 散 生 着 
很 多 细小 的 鳞片 。 当 味 刷 收 于 禾 中 时 ， 其 端 半 段 与 袋 中 的 细小 鳞片 紧密 接触 。 由 于 味 刷 伐 
其 有 发 达 的 背 层 和 腹 层 ， 味 出 能 很 好 地 固着 在 袋 中 。 这 种 味 剧 藏 于 夹 中 或 钱 中 的 结构 是 雄 
KOREAN DREW (Grant 等 ，1973)。 


2.3 其 他 目 昆 虫 的 外 分 让 腺 


FEM Schizaphis borealis P, HUDEBU CSREES ERER, RAR aT 
ROWE AL ATS WER AAG ALIS A IB, EE re BE a ae BR Rat 
HMI HER TETS EAN CR AE DY A AG LW (Pettersson, 1970, 
1971) 

Alberts (1981) 将 Bradysia impatiens MERA ALS RRR AREK, T 
SORE (MHE) ete BEF ee AE I, SR EL A IH 30.1% , 
而 直接 提取 达 51.3%, WORE RAAT 14.5%, JE BIR 47.5%; 表明 性 信息 素 存在 
于 肉 蝇 表面 ， 用 二 人 氧 甲烷 分 别 担 取 头 、 胸 、 腹 、 足 生 测 表 明 椎 虫 对 是 提取 液 反应 最 强 ， 己 
雍和 定向 反应 分 别 达 55.2% 和 52.2% ， 显 著 高 于 其 他 部 位 提取 液 的 反应 ， 其 次 为 胸部 ， 
而 以 腹部 最 低 ， 表 明 其 性 信息 素 分 族 腺 位 于 足 上 。 

膜 翅 目 昆虫 中 有 很 多 种 类 其 腿 上 长 着 各 类 腺 体 。 长 刷 蜂 属 许多 种 类 雄 蜂 后 足 胜 节 和 有 
和 极度 膨大， 由 两 个 叶 状 物 (一 个 在 肥 节 ， 另 一 个 在 腿 节 ) 组 成 的 大 腺 体 充 塞 了 这 些 没 有 
ALA AUER (Stort & Cruz L, 1965; Williams 等 ，1982)。 两 个 叶 状 物 有 一 条 共同 的 导 
管 ， 穿 过 只 节 开口 在 前 路 节 的 中 垫上 (根据 Stor & Cruz L) SFO EIB WARE ORE 
Williams 等 )。 腿 节 内 的 腺 体 是 被 分 泥 细 胞 所 包围 的 钱 状 爸 造 ， 其 中 显然 不 存在 小 导管 。 

已 有 人 用 长 舌 蜂 {Ewuglossa cordata), E% (Euglossa violacens) 和 Euglossa nigrita 
为 材料 研究 了 这 些 肥 节 的 形态 和 细微 结 物 (Cruz LÆ, 1965; Sakagami，1965)。 密 被 组 
亡 的 横 与 表皮 质 的 空 腔 相通 ， 后 者 占据 肥 节 大 部 ， 因 此 ， 从 横 切 面 看 访 膀 节 大 臻 表现 为 两 
个 间 心 环 和 一 条 沟 。 其 分 泌 物 可 引诱 肉 蜂 。 

此 外 ， 鳃 角 人 金龟 亚 科 性 信息 素 腺 体 是 最 后 两 节 腹 板 和 肛 上 板 的 上 皮 细 胞 〈 刘 孟 英 ，1997)。 
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ERREA, ARR 、 厂 水 化 合 物 和 明白 质 机 互 转化 的 代谢 途径 相当 发 达 ， 而 且 昆 虫 体 
内 存 存 着 大 量 合 成 脂肪 和 螨 质 所 需 的 重要 脂 族 烃 类 衍生 物 ， 如 直 链 脂肪 酸 、 脂 肪 醇和 烷 仅 
衍生 物 等 。 当 昆虫 的 信息 素 腺 体 发 育成 熟 后 ， 可 以 利用 这 些 脂 族 化 合 物 经 - - 定 的 转化 途径 
合成 信息 素 ， 并 由 腺 体 释 放 至 外 界 。 
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1 信息 素 生物 合成 的 前 体 


所 谓 信息 素 的 前 体 ， 即 昆虫 在 体内 合成 信息 索 的 起 始 原料 成 中 间 体 。 

昆虫 信息 素 的 前 体 按 其 来 涛 大 数 分 为 2 类 : 中 米 自 十 寄主 作物 ; 加 利用 特殊 腺 体 组 织 
中 的 类 脂 体 。 利 用 寄主 作物 中 存在 的 特 号 成 分 作 前 体 的 突出 例子 是 考 蝶 属 的 雄 蝶 性 信息 
素 ， 此 前 体 是 取 白 十 穿 主 作物 中 的 吡 略 烷 牛 物 碱 ， 经 休 内 的 简单 转化 而 生成 吡咯 烧 信 息 
HK HA HH Be ee DT a Se, E RE AT OP IL 
SK ey, WR a DR EP La BR BAM 
BMEBR, EMWRRK AR, Re RR A TA ER HAER 
SPEC HE AD JEH 

AS BO ARE ERY RTE ARIAT A KRE. BAER TE fee AR 
PH TF Eh A fs BE SP AS BAT TT KAR 
EURE., RUA SAP ARE ATE A fe RP ERE RAR - 
HARRI. TERRE RAG, AL MART AMR TERNER: 据 研究 表明 ， 有 
AAK AE ABR a A) FAD RL P< ABR A HRS A, 2 OR 
Ty AE AR AR KASD ES PE ARE 
K, 在 粉 纹 夜 蛾 【Trichoplusiani (Hubner)] 的 腺 体 中 存在 6 个 性 信息 素 成 分 的 前 体 中 间 
物 。 如 十 二 烧 、2-5- 十 一 碳 烯 、2-7- 十 二 磋 燃 、11- 上 二 碳 烯 等 。 


2 若干 典型 的 生物 合成 途径 











2.1 鳞 运 目 肉 娥 性 信息 素 的 一 般 合成 途径 


ERRAT KE, MARR, ERR (Argyrotaenia velutinana), W E #8 
(Choristoneura fumiferana) AUB TEM (Heliothis virescens) GE FMR KEIR KA 
成 路 线 (A 15-1). 

多 数 鳞 翅 目 肉 娥 的 性 信息 素 由 相同 碳 链 、 双 键 位 置 和 空间 结构 的 脂肪 酸 合成 ， 合 成 部 
位 为 昆虫 的 性 信息 素 腺 。 典 型 的 合成 路 线 始 于 乙 酸 或 乙酰 辅酶 A， 遂 过 脂肪 酶 合成 酶 的 催 
化 作用 转化 成 软 腥 酸 。 但 贮存 的 “ 些 其 他 有 机 酸 ， 如 油 酸 、 亚 油 酸 或 亚麻 酸 ， 甚 至 氨基 
酸 ， 也 可 被 其 些 特定 种 类 的 昆虫 用 来 合成 性 信息 素 。 随 后 的 步骤 出 两 个 关键 性 酶 控制 ， 一 
个 是 微粒 体 氧化 酶 ， 另 -是 入 1! 脱 氢 酶 。 前 着 催化 破 链 的 截 矮 ， 每 催化 1 次 截 去 2 个 碳 
原子 ; 后 者 催化 碳 链 上 11- 12 位 的 脱氧 。 有 证 据 表 明 ， 在 鳞 却 日 昆 虫 中 存在 不 同类 型 的 
SNAG. 显然 ， 脂 肪 酸 链 的 长 短 、 截 去 碳 原 子 和 脱毛 的 位 置 、 顺 序 各 次数、 双 键 的 
儿 何 结构 及 官能 团 的 差异 ， 构 成 了 鳞 翅 引 屁 虫 性 信息 素 的 多 样 性 。 

此 外 ,在 昆虫 体内 也 发 现 有 公 9 ARS. A, BER RRA KER 
油 酸 和 棕榈 酸 也 可 以 作为 信息 素 的 前 体 。 

红 带 卷 叶 娥 的 性 信息 素 〈 十 四 醇 乙酸 琵 ， 顺 -11- 十 四 碳 烯 醇 乙 酸 酯 ， 反 -1 十 四 碳 燃 
醇 乙酸 酯 ，11- 十 二 碳 烯 苹 乙 酸 酯 ， 顺 -9- 十 二 破 烯 醇 乙酸 琵 ， 反 -9- 十 二 夏 烯 醇 乙酸 酯 ) 是 
由 饱和 十 六 酸 酰基 经 他 氧化 碳 链 缩短 反应 生成 十 四 碳 酰 基 ， 再 经 人 11 脱 气 酶 系 的 作用 形 
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Au 
16 : Re 会 11 -16 : BRE 


+ 
+ Ail oh: 
ld: 酰基 - -— All - 1d: 酰基 49 n ME 
12 me 4 n 
A9- 12: Ret 人 9,11-14 : 酰基 
A7- 10 : 酰基 会 7,9. 125 Me 
ag 

18 : ER 一 -一 全 9- 18' BEAR 
4 ag . . 

16 :酰基 -一 -一 公 9- 16 : BRE 公 13- 18: 酰基 
| All 
ld 6 

4 
9-14 : BER 
分 7- 12 BE 

4 
人 5- 10 : 酰基 


图 15-1 SHA HE Se fa A wD Be 1E 


成 11- 十 四 碳 燃 酰基， 随后 还 原 并 乙酰 化 而 生成 11- 十 四 碳 烯 醇 乙 本 酸 酯 ;而 在 相同 的 酶 
系 作 用 下 又 可 得 到 ki- 十 二 碳 烯 醇 乙 酸 酯 ， 顺 -9- 十 一 碳 烽 醇 乙 酸 酯 ， 反 -9- 十 二 碳 烯 醇 乙 酸 
沸 。 粉 纹 夜 蛾 的 性 信息 素 则 是 从 饱和 | A NS REE BOT 位 脱氧 和 碳 链 
缩短 等 不 同 途径 分 别 得 到 |. 碳 烯 侠 乙 酸 栈 ， 硕 -7- 十 二 碳 烯 醇 乙酸 酯 ，!1- 十 二 碳 烯 醇 乙 
酸 酯 ， 顺 -7- 十 四 碳 燃 醇 乙酸 酷 和 顺 -9- 十 =- 磋 烯 醇 乙 龄 酶 。 


2.2 几 种 鲜 翅 目 雄 症 性 信息 素 的 合成 途径 


鳞 玛 日 雄 帕 产生 的 信息 素 的 生物 合成 途径 颇 为 复杂 MURRER Y R A E 
REVERS ANE CORAM, hi FAG A RR MRAN, aR 2 种 信 
BRANLE 2 FRA CEU, SR eet, ERE 
RAAR EAR. CHARA, DR, ARIRE 
大 晴 冻 的 雄性 信息 素 为 于 醛 和 十 一 碳 醛 。 据 报道 ， 王 酵 的 生物 合成 途径 可 通过 利用 油 酸 作 
为 前 体 ， 以 有 氧化 反应 连续 断裂 瑞 链 或 直接 断裂 双 键 而 得 到 王 醚 。 


2.3” 雄 斑 媒 性 信息 素 的 合成 途径 


BERMI, MARERE RKI AER, MAESE- -ARENE M f E K EE, 
TAREE MI RHY EPA HERE E KNEE RR E KEE 
EEPE E o 


2.4 JUARA R kE A ARRIA 


棉铃 象 甲 的 雄性 信息 素 为 4 PA RE oy, HARRERA, REAA 
的 产 咎 与 棉铃 象 甲 取 食 食物 的 种 类 和 数量 密切 相关 。 用 神 获 饲养 的 雄 虫 每 天 产生 的 人 信息 
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素 明 显 多 于 用 人 汀 饲料 饲养 的 。 据 此 ,研究 者 认为 该 虫 性 信息 素 的 4 个 组 分 的 前 体 均 来 源 
十 棉 党 中 的 芋 烯 类 化 合 物 一 一 皮 岁 勒 燃 和香 叶 烯 ， 采 用 气 标 记 的 实验 证 实 了 上 上 述 推论 。 但 
随后 的 研究 者 采用 标记 的 脂肪 酸 乙 酸 此 、 脂 肪 酸 甲 闯 友 酸 酯 和 和 葡萄糖 作为 前 体 物 的 癸 究 K 
明 ， 该 虫 也 能 从 头 合成 这 4 种 组 分 ， 不 过 对 这 几 种 前 体 物 的 利用 效率 只 有 反 罗 勒 妖 和 和 青 叶 
SRY 1713。 这 一 结果 表明 ， 峻 性 信息 素 的 合成 过 程 中 ,棉铃 象 甲 优 先 经 济 利用 樟 蓄 内 的 
PUR, LRRD AR MRE Saat, WAT A AER ATES A a I RC 
少 ， 能 耗 人 。 

FSH ANB ES HS RAE LA RR, 这 些 化 合 物 存 在 于 壹 虫 的 后 
肠 和 虫 次 中 。 研 究 表明 ， 小 赛 虫 能 利用 寄主 怪 中 的 香 叶 烯 和 REPRE A MA di 
ARE (Ips paraconfusus) 竞 能 利用 后 肠 中 的 种 微生物 将 a BE SAE RM SR OR ak 
EWE AE, MEAN AE Se RE ALS) 

金龟 甲 性 信息 素 的 生物 合成 研究 主要 由 Leal (1996) 报道 ， 他 研究 了 丽人 金 怨 属 的 性 信 
ARERR (R, Z)-S- (-) (BASE) AIDA ORE TUR A 
BORARE, AST TUGMMUERK, RATA RAMEE RS RR 
过 BB 氢化、 丙烯 基 氧 化 和 坏 化 反应 而 得 到 。 同 样 ， 用 气 代 的 饱和 脂肪 酸 进行 培育 也 可 以 得 
到 气 代 标记 的 性 信息 素 ， 说 明 金 危 中 类 昆虫 的 生物 合成 电 利用 9- 去 不 饱和 作用 得 到 性 信 
BK. 

BOWL, BAMA RO Or ik AAR LR Ee EB, MRS EIE 
点 体内 如 何 精确 地 控制 后 物 合成 的 实质 问题 。 可 以 预料 ， 对 昆虫 信息 素 生 物 合成 途径 的 研 
究 和 详尽 了 解 有 助 于 剖析 和 翻译 肉 蛾 释放 的 完整 化 学 通信 系统 ， 回 答 许多 日 前 无 法 解答 的 
实际 应 用 问 题 。 
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影响 狐 类 性 信息 素 疡 生 的 生理 和 环境 因素 很 多 。 包括 蛾 的 年 龄 、 光 同期、 接受 交配 的 
KEREMI. RRR, HE, AE, EREEREER ORKER. MRH, ERE 
性 成 熟 之 前 是 不 会 释放 信息 素 的 ， 它 和 卵 晤 发 育 程度 相关 。 交 配 后 ， 信 息 素 的 合成 和 释放 
就 被 永久 或 暂时 件 终止 。 鳞 九 日 碰 雄 释放 性 信息 素 仪 在 每 天 的 求偶 活动 期 间 ， 表 现 出 明 电 
的 昼夜 节律 性 。 如 在 粉 纹 候 蛾 中 ， 高 满 度 的 性 信息 素 -点 存在 下 腺 体 中 ， 但 愉 有 在 晚上 才 
被 输送 到 腺 体 的 表面 而 释放 出 来 (Hunt 3, 1990), ASSAD, WILY REE 
含量 约 为 0ng/ 峻 ， 以 后 逐渐 升 高 ,第 3 晚 达 最 高 峰 ， 约 120ng/ 崔 ， 妊 了 唤 活动 也 达 最 高 
峰 ， 多 数 肉 由 的 交配 便 发 生 在 第 3 晚 《Callabhan，1958)}， 以 后 随 蛾 龄 增 人 而 腔 降 。 在 第 3 
晚 ， 天 黑 后 Ib 性 信息 素 开 始 媚 高， 召唤 活动 也 同时 出 现 ， 天 炭 后 4 一 6h 性 信息 素 售 最 达 
BRIE, HOA A, EREE Th 两 者 同时 下 降 (Raina 等 ，1986)。 在 荷兰 石竹 
DERT, ER RRS LEARN RK, AAT AMR EDIE RR (Webster 
等 , 1982), ERR, HARM REGEHARA, PHU EHR 
(Giebultowicz #, 1992; Tang %, 1992), 由 于 生物 钟 由 神经 因子 调控 ， 性 信息 素 活动 的 
节律 性 才 明 芋 虫 性 信息 素 的 台 成 和 释放 受到 神经 中 枢 或 神经 内 分 泌 的 调节 
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1 神经 内 分 沙 对 昆虫 信息 素 的 调控 


ARE A A EARS A a PE, Barth 在 1965 年 提出 了 -个 假设 ， 这 - 
假设 就 成 虫 期 的 交 邮 和 产 孵 方式 将 昆虫 分 为 两 类 : 类 成 虫 寿命 较 长 具有 明显 的 生殖 癌 
睛 期 ， 这 些 生殖 间 哺 期 将 成 虫 期 分 隔 成 多 次 交配 和 产 卵 高 峰 ， 而 在 生殖 闻 取 期 内 ， 昆 虫 木 
适宜 进行 交配 或 不 可 能 进行 交配 ; 另 -- 类 成 贝 专 命 较 短 ， 木 存在 生殖 间隔 期 。BHarth 认为 ， 
具有 第 一 类 成 虫 的 交配 行为 受 神经 内 分 小 调控 ， 而 对 于 那些 成 虫 寿命 得 的 尼 虫 ， 并 不 存在 
这 种 调控 作用 ， 

20 世纪 60 年 代 后 期 和 70 年 代 初 期 的 研究 结果 都 支持 这 一 假设 。 如 Barth (1965) 
OY A iy BED A AMAR (Galleria mellonelia) WEER (Antheraea pernyi) 的 研究 结果 表明 ， 
SA st Pe wy eS A BE A 
周期 的 产 孵 前 期 才 接受 交配 ， 而 在 排卵 和 产 卵 、 好 娠 期 并 不 能 进行 交配 ， 只 有 在 分 娩 后 开 
始 第 二 个 产 卵 前 斯， 交配 才 能 重新 进行 。 在 这 些 昆虫 中 生殖 岗 期 是 咽 侧 体 周 期 性 活动 的 结 
果 ， 因而 这 些 结果 是 支持 Barth 假设 的 。 但 随后 越 来 越 多 的 研究 又 提出 了 具有 中 间 奖 型 生 
殖 周 期 的 昆虫 神经 内 分 泌 对 交配 行为 的 控制 问题 ， 即 使 这 些 具有 极端 生殖 周期 类 现 的 天 每 
庙 类 ， 也 提出 了 神经 内 分 小 对 交配 行为 的 控制 问题 ， 值 得 进 - 步 研 究 ，Barth 提出 的 假设 
也 需要 完善 与 修正 。 


2 保 幼 激素 和 赔 皮 激素 对 于 信息 素 的 调控 


保 幼 激素 和 晓 皮 激素 对 生殖 的 调控 作用 得 到 了 广泛 的 研究 。 这 两 种 激素 虽然 在 不 同 昆 
虫 中 主要 作用 存在 差异 ， 但 都 能 促进 生殖 细胞 分 化 、 卵 黄 发 生 、 附 腺 发 育 ， 以 及 启动 生殖 
相关 的 代谢 过 程 。 早 在 1960 年 Engelmann Xf BERES ( Leucophaea maderae) Hi TE 
EH, PAIR 2 aah ORL TUG, UR RMB, EES FR, a Re 
SAL, BEAM AW BRE AL, Hh, UI AUR, RL 
FE ARE MOE Se, RL, SAARE Oey Ae ee A AY 

RMA AR EE 12 科 43 DRT OR, OOO 174, PRA 
性 信息 素 (EERS) 29+ =H) 称 为 muscalure 是 研究 得 最 清楚 的 -- 种 。 结 果 表 明 ， 
家 蝇 性 信息 素 的 产生 、 引 诱 梭 忠和 孵 母 细胞 的 发 育 密切 相关 。 当 上 肉 蝇 的 卵 母 细胞 从 第 四 期 
开始 沉积 孵 黄 物质 时 ， 性 信息 素 也 同时 产生 ， 旦 在 此 时 表现 出 对 成 熟 雄 蝇 的 引诱 作用 。 如 
Se RE CE ea OR TNS, ARR PE, ADAM KER 
时 发 育成 熟 ， 而 且 能 恢复 性 信息 素 的 合成 ， 现 已 明确 家 蝇 的 咽 侧 笨 一 心 侧 体 复合 休 〈 环 
R) 不 影响 性 信息 素 的 产生 ， 而 影响 卵巢 发 育 ， 而 卵巢 发 育 过 程 中 合成 的 tiu RAE 
为 BE 晓 皮 钳 酮 后 ， 可 同时 调节 脂肪 体 合成 卵黄 原 看 白 和 性 信息 素 的 产生 。 

Menson 在 研究 黄粉 虫 《Tenebrio molitor) 产生 雌 住 信息 素 的 神经 内 分 小 调控 时 指出 ， 
活化 的 喘 侧 体 是 产生 性 信息 素 所 必需 的 ， 且 咽 侧 休 必需 与 脑 具 有 完整 的 神经 联系 时 才 具 有 
促 性 信息 素 活性 。Hughes 根据 研究 结果 认为 成 虫 取 食 后 ， 脱 胀 的 骨 解 除了 咽 侧 体 的 神 
经 抑制 ， 从 硬 导 致 信息 素 的 产生 。 后 来 Bridges 的 实验 证 明 ， 黄 粉 虫 中 信息 素 的 产生 是 十 
接受 保 幼 激 素 刺激 的 。 
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SOAR RO Ra ae, RAEN, RAREST, EERE 
最 为 复杂 的 类 型 。 根 据 激素 对 生殖 调节 的 模式 可 分 成 二 种 类 型 :一 类 是 成 虫 尖 要 取 食 ， 孵 
黄 发 生 由 保 幼 激 素 调节 的 蝶 类 ; 另 一 类 是 成 虫 不 需要 取 食 ， 间 化 不 久 即 广 卵 的 盔 蛾 类 ; 第 
THREES TG RA RA, WEAR, ERE RAT. 已 经 
知道 保 幼 激素 参与 调节 生 将 过 程 ， 但 其 体 的 调节 方式 和 作用 过 程 并 不 十 分 清楚 

究竟 哪些 神经 内 分 泌 器 官 影响 其 性 信息 素 和 性 行为 ?由 于 昆虫 性 行为 是 环境 因子 和 生 
理 因子 作用 的 综合 反应， 以 及 鳞 起 日生 冰 类 出 的 多 样 ， 因 调 很 多 关于 神经 内 分 泌 对 昆虫 性 
行为 调节 的 实验 结果 难于 得 到 统一 的 结论 。 最 早 Barth HERA AR ERTA KAE RE 
放 与 咽 柚 体 无 关 ， 俱 后 来 实验 证 明和 如 架 用 早熟 素 《prococene N) Ab FB) EMR (Plutella 
ayostella) 即 能 减低 其 性 吸引 。Riddiford 和 Williams 的 实验 表明 ， 心 侧 体 可 能 释放 .种 
激素 控制 尼 贝 的 召唤 行为 ， 当 时 称 这 种 激素 为 召唤 激素 (Calling hormone). VAST, 
Sasaki, Hollander 和 Yin, Raina 等 大 证 的 实验 得 到 了 比较 - ' 致 的 结论 ; 认为 来 白 脑 部 的 
神经 信号 ， 可 能 直接 调控 性 信息 素 的 合成 和 释放 。 

PENT IEMA A 5 属 14 种 ， 蜂 性 信息 束 是 来 自 子 窝 腺 (foveal) 的 2，6- 一 氢 酚 ， 当 
用 20--FS ME Be A aR 22, 25-AN AMEE ADEE SRE ( Hyalomma dromedarii) 可 使 
fe SEA, RRR EP i Be EA A SH o Sonenshine 等 在 1985 年 
WEE Pid ee Oh SO Ree, BT RAE TE TEMA AT o 


3 信息 素 生 物 合成 活化 神经 肽 的 作用 


PRAN 由 咽 下 神经 节 产生 ， 是 一 种 具有 33 个 氨基 酸 的 多 豚 ， 可 刺激 蛾 类 性 信息 素 的 
合成 与 释放 ， 其 详细 内 容 可 参考 第 6 章 第 10 节 。 


4 性 信息 素 产生 和 释放 的 调控 模式 


区 虫 的 性 行为 生理 活动 是 对 于 环境 和 生理 诸多 因子 的 复合 反应 ， 性 信息 素 的 产生 和 释 
放 问 样 是 在 神经 内 分 泌 调 节 作 用 下 的 综合 反应 。Raina 以 美洲 棉铃 虫 性 信息 素 的 产生 和 内 
外 因子 的 关系 作 了 比较 系统 的 说 明 ， 图 15-2 说 明 PBAN 的 产生 和 释放 受到 寄 圭 植物 、 光 
周期 、 温 度 等 环境 因子 的 影响 。 

FEMA ”寄主 植物 中 的 革 些 次 生物 质 或 某 生 长 期 作为 PBAN 从 中 要 神经 系统 释放 
的 信号 ,美洲 棉铃 虫 以 玉米 穗 经 作为 PBAN BAS, SAK RL R H -2-0 
醛 物质 为 信号， 这 种 对 于 寄主 植物 的 反应 性 在 野外 的 和 实验 室 饲 养 的 昆虫 中 具有 明显 莽 
别 、 在 实验 室 多 代 饲 养 后 对 寄主 植物 的 反应 明显 减弱 。 

光 周 期 ”昆虫 性 信息 素 的 产 牛 和 释放 有 - 定 的 光 周 期 节律 ， 同 样 PBAN 在 体内 的 释 
放 也 是 受 光 周 期 节律 调控 。 美 洲 棉 铃 虫 的 PBAN 是 在 瞳 周 期 从 咽 下 神经 节 经 心 人 出 体 释 放 
到 血 淋 巴 中 ， 至 于 光 信 号 如 何 调节 体内 的 PBAN 水 平 ， 还 不 清楚 ， 可 能 暗 信号 能 活化 
PHAN， 而 光 信 号 活化 一 种 降解 酶 使 PBAN 钝 化 。 

EUTRE 屁 贝 性 信息 素 的 生物 合成 和 生物 合成 酶 方面 已 有 诸多 研究 ， 但 PBAN 
如 何 活化 性 信息 素 的 产生 还 不 太 清楚 。 

性 抑制 因子 (SSF) ”已 经 交配 的 峻 虫 不 再 有 召唤 反应 ， 性 信息 素 迅 速 下 降 ， 终 下 性 
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图 15-2 美洲 棉铃 虫 性 信息 素 产生 的 调控 模式 


信息 素 产 生 的 信号 来 自 于 雄 虫 的 一 个 因子 称 为 性 抑制 内 子 。 实 验 结果 表明 ，SSF K A MELE 
附 跟 的 一 种 性 肽 ， 同 样 在 已 经 交配 的 美洲 棉铃 虫 再 注射 蒋 一 另 卞 神经 节 复 合体 的 匀 浆 液 或 
部 分 纯化 的 PBAN, 均 能 使 性 信息 素 恢 复 到 林 交 配 的 水 平 ， 这 表明 SSP 和 PBAN HA 
作用 在 调节 性 信息 素 的 水 平 。 

Cusson VAR (Pseudalitia unipuncta) 为 例 提 出 了 JH-PBAN 关系 的 调控 模式 : 昆虫 
性 行为 活动 中 包括 者 性 信息 素 的 产生 、 有 释放、 召唤、 交配 等 一 系列 活动 。Cusson RH 
由 生殖 特点 ， 即 成 贝 羽 化 后 需要 补充 营养 ， 促 使 卵巢 发 育 和 进行 交配 ， 其 卵 梨 发 育 延迟 时 
河 同 温度 、 光 周期 、 迁 飞 、 补 充 营 养 等 密切 相关 ， 提 出 了 JH 在 调节 召唤 行为 和 PBAN & 
放 中 的 .二 个 作用 途径 ， 其 实验 结果 表明 : 季节 、 环 境 、 迁 飞 等 环境 因素 首先 影响 中 枢 神 经 
系统 ， 释 放 优 吓 侧 体 活 化 激素 或 抑制 激素 (AT 或 A5) ,促进 或 抑制 JH 的 释放 。JH 作用 
于 中 要 神经 系统 ， 一 方面 释放 PBAN 促使 性 信息 素 产 生 和 释放 ， 另 一 方面 中 枢 神经 信和 导 
给 予 肌 肉 系统 ， 产 生 召 唤 行 为 ， 说 明 召 唤 和 性 信息 素 产 生 爱 不 同 因子 控制 。 


第 六 节 ， 人 性 信息 素 的 协同 效应 及 应 用 


由 于 性 信息 素 具有 使 用 剂量 低 、 专 一 性 强 、 不 污染 环境 、 害 虫 不 易 产 生 抗 性 等 优点 ， 
因 疝 具有 重要 的 田间 应 用 价值 。 尤 其 是 鳞 翅 目 害 忠 的 性 信息 素 ， 直 接应 用 于 田间 已 达 几 十 
T, AHKE RAE RN ER TE, 


| 性 信息 素 与 其 他 化 合 物 的 协同 作用 
研究 者 发 现 ， 若 能 在 性 信息 素 中 加 入 少量 增 效 剂 ， 更 能 发 挥 其 引诱 活性 ， 这 些 增 效 剂 
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包括 食物 引诱 剂 、 利 它 素 和 其 他 很 多 目前 仍 不 知 其 确切 功能 的 化 合 物 。 
1.1 性 信息 素 与 食物 引诱 剂 合用 


爹 钨 甲 类 性 信息 素 的 应 用 比较 成 功 的 事 便 昆 日 本 危 诱 (Japonilure)。 在 发 现 性 信息 素 
以 前 ， 已 经 发 现 一 种 食物 引诱 训 ， 由 某 乙 基 内 酸 酯 和 EM (cugenol) 以 3:7 比例 的 混 
TOA, HARA. HERR, COTM, HENE 
ORE BRAS RSPR A MOAI. HAER, Sa SURE | RAR 
‘SRD ATARI GET GARE, MARNE Eh PE, EL Yh fF | RL 
售 的 甲虫 。 扁 绿 丽 金 包 的 性 信息 素 的 引诱 作用 与 食物 引诱 齐 (1- 甲 基 -4- 丙 烯 基 茶 ， 香 叶 
A, RCMP. EAX 9:0.5:0.5) 合用 ， 可 增强 对 雌 虫 的 引诱 作用 。 

HARDE (Dendroctonus brevicomis) HER HP HENS 238 ep A -种 引诱 同 种 两 性 
的 公 集 素 。 该 聚集 素 经 鉴定 为 挂 -7- 已 基 -5- 甲 基 -6，8- 二 氧 杂 双环 - [3，2，1] - 辛 烷 。 国 
外 商品 名 称 为 挂 -西部 松 大 小 带 诱 。 此 外 ， 在 虫 妆 中 还 发 现 其 立体 异 构 体 桥 。 同 时 ， 从 寄 
主 山 松 树 中 分 离 得 到 一 种 县 增 效 作 册 的 菩 燃 化合 物 一 一 香 叶 烯 。 在 土 述 化 合 物 中 加 入 香 中 
烯 后 ， 引 诱 活 性 人 幅度 提高 


1.2 性 信息 素 与 利 它 素 合用 


扁 绿 金色 的 性 信息 素 的 引诱 作用 被 植物 蒲公英 花 分 泌 的 利 它 素 增强 。 利 它 素 的 组 分 为 
顺 -3- 吕 烯 基 乙酸 酯 ， 革 甲醛 ， 苯 由 醉 ， 茶 乙醇 ， 革 乙 脐 利 茉 甲 酸 卞 酯 (4: 8:14:3:5:19: 
11)， 对 雄 虫 引诱 有 增 效 儿 用。 


1.3 性 信息 素 与 其 他 物质 的 协同 作用 
很 多 天 然 的 化 学 物质 也 能 增加 性 信息 素 对 异性 的 引诱 作用 ， 但 其 作用 机 理 却 不 十 分 清 
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REA 2 ARAG A Be EE LM E h EA EN IOL-9- FEM ROO 长 碳 
SEAS TA] AB amA- PS, RU- = | a RIR HEH. bk BH 
RAH Jaa PY AR AY STA ENA (Orientation pheromone) 先后 由 美国 Zoecon 公司 、 
Provesta 公司 、Trece 公司 和 日 本 相继 商品 化 ,广泛 应 用 。 

从 许多 合成 物 的 田间 第 选 试验 中 发 现 了 拖 种 对 果实 量具 强烈 引诱 作用 的 引诱 前 ， 并 在 
实 际 应 用 中 发 挥 出 重要 作用 。 如 地 中 海 实 蝇 的 引诱 剂 为 三 甲 基 诱 ， 对 瓜 实 蝇 
(D cucurbitae) BERANS TEKJLM R: WDE (D. dorsalis) MAlER HRT SH. 
ENATERAR, HELTAH. ATR, BERERE 20 ENE. 

此 外 ， 乙醇 可 增加 S C1) RRR G. retusus 的 引诱 活性 ， 乙 醇和 iia 
MAERDI G. sulcatus HAITI ARR RAY E 


2 昆虫 性 信息 素 防 治 害虫 的 原理 和 方法 


昆 忠 性 信息 素 是 成 虫 在 性 成 熟 后 释放 出 来 引诱 异性 的 -类 化 学 活性 物质 。 寺 此 在 用 间 
设置 “定数 量 的 性 信息 素 诱捕 器 ， 林 以 诱杀 大 部 分 异性 个 体 ， 以 减少 田间 种 套数 量 ， 使 贝 
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LAREP TEE ED SO EAN, DRA TE) AE ACT RE SR, HE RE AzA 
ADANEK, SCM HEA FWA EAT ec Lea A, BA Ts Ba et E Ay. FA Fi 468 0 Ba 
治 技术 有 以 下 几 种 方法 。 


2.1 Ha 


2.1.1 ARBRE 


大 基 诱 捕 法 又 称 灭 雄 技术 。 这 是 利用 崔 由 释放 的 性 信息 素 对 雄 贝 的 引诱 原理 来 进行 
的 。 几 合成 的 性 信息 素 或 肉 贝 粗 提 物 装 人 诱捕 器 ， 每 只 诱捕 器 就 象 -- 头 活 峻 虫 ， 存 田间 如 
MERIKE. EDA TA AH He HRE PL Sb BE A -定数 量 的 诱捕 器 ， 大 量 诱 杀 雄 贝 或 肉 雄 
两 性 昆虫 ， 造 成 田间 上 峻 雄 阿 性 成 虫 比 例 失 凋 ， 从 而 减少 肉 奴 虫 间 的 交配 机 率 ， 使 下 RA 
口 密度 大 幅度 下 降 ， 达 到 防治 害虫 的 日 的。 如果 诱捕 器 的 数量 和 有 效 诱捕 范围 能 够 与 田间 
白 然 峻 贝 相 竞争 时 ， 就 能 控制 屁 虫 的 种 群 数量 。 


2.1.2 作物 诱 集 法 


播种 前 在 田间 先 种 上 几 行 作物 ， 使 它 比 其 他 作物 生长 民 ， 然 后 将 信息 泰 喷 酒 在 这 几 行 
作物 上 ， 诱 使 大 部 分 害虫 集中 在 小 范围 内 ， 用 杀 贝 请 处 理 。 也 可 将 信息 素 和 和 杀 末 剂 混合 后 
使 用 ， 直 接 喷 酒 作 局 部 范围 内 的 作物 上 ， 使 诱 来 的 害虫 接触 杀 虫 剂 致死 ， 这 黄种 方法 防治 
尖 忠 都 可 以 减少 化 学 杀 虫 剂 的 使 用 鲁 和 使 用 范围 ， 使 杀 点 剂 对 天 敌 的 影响 减 至 最 小 。 如 棉 
铃 象 甲 就 是 用 这 种 方法 来 防治 的 。 美 国 农业 部 曾经 将 愧 红 铃 虫 的 性 信息 素 、 氢 氰 菊 酥 ， 料 
Bi. ADEN ANDES. 并 加 人 一 种 表面 活性 剂 ， 摊 水 直接 喷 酒 在 棉 穆 上 部 棉 叶 上 ， 有 
仇 地 控制 棉 红 铃 虫 的 为 害 。 四 为 性 信息 素 对 雁 蛾 有 强烈 的 引诱 作用 ， 诱 来 的 峻 娥 在 企图 与 
棉 叶 交配 时 接触 杀 虫 剂 很 快 致死 这 种 方法 不 仪 能 杀 死 峻 雄 棉 红 铃 虫 成 忠 ， 对 棉 叶 上 部 活 
动 的 其 他 害虫 包 有 “- 定 的 杀 死 作用 ， 这 显然 比 单 用 信息 素 处 理 的 防治 效果 要 好 得 多 、 


2.1,3 信息 素 与 其 他 防治 方法 的 配合 作用 


性 信息 素 与 黑光 灯 、 电 网 、 化 学 不 育 剂 和 病毒 杀 虫 剂 等 结合 使 用 ， 可 显著 提高 诱杀 和 
治 效 果 。 如 在 装 在 性 信息 秦 诱 兵器 内 壁 ， 涂 上 一 层 微量 的 化 学 不 育 剂 ， 使 成 虫 接触 后 成 
为 不 育 雄 虫 ， 青 飞 回 固 间 与 正常 雄 虫 竞争 和 眸 虫 交配 ， 结 果肉 虫 产 下 的 卵 为 不 育 卵 、 采用 
这 种 擒 后 又 放 的 方法 ， 要 比 直 接 诱 杀 雄 贝 更 有 效 。 但 是 这 种 防治 方法 要 进 人 实际 应 用 ， 必 
须 找到 一 种 有 效 和 安全 的 化 学 不 育 剂 。 性 信息 索 与 病毒 或 细菌 杀 贝 剂 的 结合 使 用 ， 其 原理 
与 化 学 不 育 剂 类 同 ， 使 诱 来 的 雄 虫 接触 病原 体 并 携带 病原 体 飞 回 群 体 ， 经 扩散 蔓延 渤 成 流 
行 病 。 这 种 方法 已 在 仓库 害虫 皮囊 上 进行 了 举 试 。 
透 捕 法 是 一 种 简单 而 方 使 的 害虫 防治 技术 ， 适 用 于 防治 -- 生 只 交配 1 次 的 昆虫 、 雄 性 
时 束 或 对 用 大 两 性 昆虫 同时 发 个 引 诱 作用 的 害虫 。 特 别 在 虫口 密度 低 的 男 块 中 使 用 诱捕 法 
效果 比较 明显 。 如 田间 串口 密度 较 高 ， 须 用 化 学 杀 下 剂 或 其 他 的 防治 措施 压低 虫口 ， 再 采 
用 大 量 诱杀 技术 ， 杀 死 漏网 害虫 。 多 数 田间 防治 试验 表明 ， 虫 口 密度 过 高 ， 不 采用 其 他 防 
治 措施 ， 单 靠 诱捕 法 防治 很 难 收 到 理想 的 效果 。 这 是 因为 许多 农业 害虫 几 雄 比例 大 多 接近 
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1:1， 白 然 界 的 每 头 肉 虫 似 同一 愉 “ 诱 捕 嚣 "， 在 虫口 密度 过 高 的 情况 下 ， 人 工 放 茵 的 诱捕 
器 竞争 不 过 田间 上 峻 虫 释 放 的 天 然 性 信息 素 ， 况 量 大 多 数 昆 虫 都 有 多 次 交配 的 习性 。 如 一 头 
棉 红 铃 虫 峻 蛾 在 野外 平均 交配 2 一 3 次 ， 最 高 可 达 9 次 ; 一头 雄 巍 也 可 交配 9 次 ; MER 
雄 蛾 最 高 可 交配 12 次 之 多 。 因 此 ， 尽 管 诱杀 了 相当 数量 的 雄 虫 ， 而 残存 下 来 的 雄 虫 足以 
满足 繁衍 后 代 之 需要 。 根 据 性 信息 束 诱捕 器 同 田间 害虫 竞争 的 能 省 、 蛾 子 羽化 日 程 、 存 活 
力 及 雄性 先 熟 等 因素 ， 罗 依 洛 大 通过 理论 计算 认为 采用 诱捕 法 防治 害虫 ， 诱 捕 器 同 肉 蛾 的 
数量 比 至 少 要 达到 5$:1， 才 能 抑制 95% 害虫 的 交配 。 也 有 人 认为 只 有 消灭 90% EE 95% 
以 上 的 雄 虫 ， 诱 捕 法 才 有 实际 意义 。 但 是 这 些 论点 都 是 理论 性 的 估计 ， 实 际 上 大 量 诱 杀 的 
防治 效果 与 害虫 种 类 、 田 闻 点 口 密度 、 天 敌 及 环境 条 件 等 密切 相关 。 其 实 ， 性 信息 素 诱捕 
法 在 实际 应 用 时 ， 也 并 不 里 求 消灭 全 部 韦 虫 ， 只 要 求 将 里 口 压低 到 一 定数 量 ， 然 后 利用 天 
敌 等 其 他 因素 的 作用 ， 也 能 有 效 地 控制 害虫 繁殖 。 

性 信息 素 诱 捕 法 防治 害虫 ， 国 内 外 部 已 作 了 不 少 试验 ， 迄 今 大 量 诱捕 法 防治 害虫 成 功 
的 实例 还 不 多 ， 要 达到 一 定 的 防治 效果 ， 必 须 使 用 很 高 密度 的 诱捕 器 ， 以 吧 难 以 克服 出 于 
诱捕 器 的 费用 和 保持 所 带 来 的 困难 。 基 公民 虫 还 可 能 将 信息 素 组 分 或 配 比 改变 ， 从 而 对 大 
量 诱捕 法 产生 抗 性 。 尽 管 大 量 诱捕 法 不 一 定 对 每 种 害虫 都 有 效 ， 使 用 上 还 存在 着 一 些 问 
题 。 但 是 估量 诱 捕 技 术 在 较 大 面积 内 防治 棉 红 铃 虫 、 埃 及 愧 夜 虹 、 和 斜纹 夜 蛾 、 和 葡萄 小 食 心 
i, FURL, WIAR RA a KERAF RRRA, EEO EER AK A 
下 ， 效 果 都 较 满 意 。 例 如 以 色 列 在 3 000hm 棉田 中 采用 大 量 诱 捕 技 术 防 治 埃及 棉 夜 蛾 ， 
诱捕 器 密度 为 每 公顷 1 一 2 只 ， 结 果 使 杀 虫 剂 用 量 减少 了 30% 一 40% 。 日 本 防治 蔬菜 和 甘 
著 上 的 斜纹 夜 蛾 得 到 了 同样 的 效果 。 我 国 在 数 万 公顷 林地 和 果园 内 用 大 量 诱捕 法 防治 杨 树 
透 怒 蛾 和 梨 小 食心虫 也 获得 了 显著 的 经 济 效益 。 特 别 是 大 量 诱捕 技术 与 其 他 防治 措施 配合 
使 用 ， 显 尝 了 一定 的 潜力 。 办 此 ， 各 国 对 诱捕 法 仍 十 分 重视 ,这 -技术 如 何在 害虫 综合 治 
理 中 巧 用 ， 值 得 进 - 步 研究 。 


2.2 干扰 交 配 法 


FRAME LAME. 1960 年 美国 的 贝 鲁 萨 首先 提出 用 人 工 合成 的 作 信 息 素 ， 弥 
散 于 大 气 中 以 扰乱 肉 雄 蛾 交配 前 的 信息 联系 ， 从 而 达到 防治 害虫 的 设想 、 因 为 在 自然 环境 
RET, MEME EE REACH, RRP ROME ee ES} OH 
风 款 走时 ， 便 在 空气 中 形成 了 一 条 信息 素 带 。 雄 蛾 一 发 现 此 带 便 逆风 搜索 肉 蛾 ， 找 到 雌 蛾 
后 进行 交配 ， 尔 后 肉 峨 就 会 产 下 受精 卵 。 如 果 将 有 性 信息 素 的 载体 大 量 撤 布 王 田间， 每 一 
载体 相当 于 - - 头 或 多 头 假 凤 蛾 ， 在 整个 作物 区 形成 了 无 数 假 肉 峨 ， 每 头 修 肉 蛾 都 释放 性 信 
息 素 并 形成 条 性 信息 素 带 ， 容 赂 就 失去 了 对 真 贬 峨 的 定向 ， 这 样 就 扰乱 了 肉 雄 蛾 交配 前 
正常 的 信息 联系 ， 使 雄 蛾 无 法 找到 真正 的 崔 娥 进行 交尾 、 从 而 减少 了 田间 幼虫 的 为 害 ， 达 
到 控制 害虫 种 群 数量 的 目的 。 加 斯 顿 等 通过 粉 纹 夜色 的 试验 ， 最 早 证 明 性 信息 素 顺 -7- 十 
SMG REISE, AT DD ALARA EE. RETE 27m x 27m HARER, ER 3m 放 一 
内 直径 为 22mm 的 不 锈 钢 盘 ， 装 约 17mg 信息 素 ， 第 4 天 再 加 约 9mg Raa, TRAN LÉ 
-铁丝 网 以 防 蛾 子 进 和 人。 在 田 块 中 心 处 设 一 诱捕 器 ， 内 放 10 Sk RE EAR, E i 
在 600m 以 外 。 试验 期 间 ， 对 照 区 的 诱捕 器 共 诱 到 102 KHER, THAD FH LK ES — KiE 
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蛾 。 这 个 试验 结果 说 明 ， 空气 中 弥散 的 合成 性 信息 素 可 以 阻止 雄 蜂 对 峻 蛾 的 定向 ， 破 坏 峻 
骏 时 问 交 配 前 的 通讯 联系 ， 从 而 控制 害虫 的 繁殖 。 

目前 对 才干 扰 交 配 技术 防治 害虫 的 机 理 研 究 较 少 。 从 一 些 研究 结果 推测 ， 可 能 有 三 种 
机 理 。 第 1 种 机 理 是 感 党 适应 ， 因 为 梭 蛾 持续 地 暴露 于 人 为 的 高 浓度 信息 来 下 、 触 角 感受 
器 产生 适应 现象 ， 停止 传 输 信息 到 中 枢 ， 央 而 对 求偶 雌 娥 所 释放 的 信息 素 无 反应 ; 第 2 种 
STRANI, SRR TERRA PA, HE -系列 的 行为 反应 后 .但 没有 找 
到 肉 煞 完成 交配 ， 以 后 再 接受 同样 的 刺激 信号 ， 雄 蛾 也 会 失去 行为 反应 ， 这 种 惯 化 作用 可 
持续 数 分钟 甚 至 数 小 时 ; 第 3 种 为 迷 向 作用 ， 即 人 为 地 将 信息 素 释放 源 同 求偶 肉 峨 释放 的 
信息 索 同 时 充满 田间 时 ， 如 果 引 诱 力 大 大 超过 求偶 几 娥 ， 雄 峨 则 趋向 合成 源 而 失去 了 对 求 
AE ARE E BEN o 

昆虫 性 信息 素 直 接 防治 害虫 的 新 方法 颇 受 人 们 的 重视 ,扰乱 交配 法 有 3 种 可 采用 的 技 














术 。 

(1) BRA SHARR 这 种 方法 是 用 人 工 合成 的 目标 昆虫 性 信息 素 弥 散 于 大 田 ， 护 
乱 肉 雄 虫 交配 前 的 性 信息 联系 。 例 如 加 斯 顿 等 在 23hrmz 棉田 里 将 装 有 棉 红 铃 虫 住 信息 素 
的 空心 纤维 撤 布 在 大 田中 ， 每 隔 lm 放 -- 根 纤维 ，3 周 加 样 1 次 ， 前 后 共 加 样 5 次 ， 结 果 
花 害 、 铃 害 明显 减少 ， 达 到 了 控制 棉 红 铃 贝 为 害 的 月 的 。 

(2) 昆虫 单一 组 分 性 信息 素 ”大 多 数 昆虫 的 性 信息 素 是 由 一 个 以 上 的 化 合 物 混合 而 
成 ， 每 种 昆虫 都 对 自身 的 性 信息 素 的 化 学 结构 和 各 成 分 间 的 比例 要 求 十 分 严格 ， 如 果 人 为 
地 释放 一 定量 的 单一 组 分 化 合 物 ， 破 坏 雄 摇 感 受信 息 素 时 所 要 求 的 严格 比例 ， 也 同样 可 以 
扰乱 肉 雄 巍 之 间 的 交配 通讯 联系 ， 达 到 减少 交配 的 目的 。 单 组 分 信息 素 往往 本 身 对 雄 峡 没 
有 引诱 作用 ， 因 此 就 不 会 将 外 界 的 友 蛾 诱 人 试验 区 。 有 人 在 15.2m? 试验 区 内 ， 用 斜纹 夜 
蛾 性 信息 素 含 景 较 少 的 组 分 顺 -9- 反 -12- 二 四 碳 二 烯 醉 醋 酸 酯 Amg 处 理 ， 结 果 结 扎 在 竹 特 
上 的 36 头 肉 娥 的 交配 率 减少 了 90.2% 。 使 用 同样 剂量 的 主要 成 分 顺 -9- 反 -11- 十 四 碳 二 燃 
HARARE, KERTET 86.8%。 而 用 复合 性 信息 素 时 肉 帕 交配 率 仅 下 降 61.2% 。 

G) 昆虫 性 信息 素 类 似 物 “昆虫 触角 上 的 感受 器 对 雌 蛾 释放 的 天 然 性 信息 素 的 结构 其 
有 较 高 的 特殊 选择 性 ， 但 是 最 近 几 年 田间 筛选 研究 发 现 ， 有 些 化 合 物 其 化 学 结构 和 天 然 性 
信息 素 非常 相似 ， 它 也 具有 刺激 昆虫 感受 器 的 作用 ， 引 起 类 似 的 行为 反应 。 站 管 大 多 数 类 
似 物 的 生物 活性 比 天 然 性 信息 素 低 ， 若 将 其 弥散 于 田间 ， 同 样 起 到 扰乱 和 破坏 峻 雄 间 的 交 
配 通讯 联系 的 作用 。 例 如 “ 海 克 ” 引 诱 剂 是 棉 红 铃 虫 天 然 性 信息 素 的 类 似 物 ， 它 对 雄 疡 的 
引诱 活性 又 是 天 然 性 信息 素 的 1100， 如 将 它 弥散 于 棉田 中 ， 也 能 起 到 扰乱 肉 雄 雏 交 配 前 
通讯 联系 的 作用 ， 不 过 只 有 当 “ 海 克 ” 引 诱 剂 的 用 晶 为 “高 斯 ”的 100 倍 时 ， 才 能 产生 与 
用 天 然 性 信息 素 相 似 的 效果 。 

总 之 ， 昆 虫 性 信息 素 的 化 学 成 分 、 产 生 过 程 、 释 放 步 又 、 润 控 机 理 和 行为 反应 ， 都 是 
十 分 复杂 前 生理 、 生 化 和 行为 过 程 。 只 有 在 深 人 了解 这 些 过 程 的 基础 上 ， 才 能 更 为 有 效 地 
投 人 田 疝 应 用 ， 产 生 显著 的 经 济 和 生态 效益 。 
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